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Savoir écouter, c'est posséder, outre le sien, le cerveau des autres. 
Attribué à Léonard de Vinci (1452 – 1519) 
 
  
  
Préambule : 
 
Sur une ile au cœur de l’Océan Austral, un jour pluvieux et venteux de mars, un poussin d’albatros 
hurleur éclot. C’est un nid parmi tant d’autres dans la colonie établie là-bas, mais un nouveau bec à 
nourrir pour un couple de voyageurs au long cours. Pendant les premières semaines de vie du poussin, 
ses parents vont se relayer : pendant que l’un va chercher du ravitaillement en mer, l’autre reste au nid 
apporter chaleur et sécurité au poussin. Tous les deux ou trois jours les parents se relaient et 
échangent leur place. A chaque nouveau départ de la colonie, l’adulte doit décider où partir chercher sa 
nourriture en mer. De la pertinence de sa décision, et de sa rapidité à trouver suffisamment de 
nourriture, dépend la survie de son poussin. L’investissement est conséquent. En cas d’échec l’adulte 
ne pourra réessayer de se reproduire que l’année suivante, voire deux ans plus tard, le temps de refaire 
ses réserves et de retrouver des conditions saisonnières favorables. Ces oiseaux se nourrissent de 
calmars et de poissons, morts ou vivants, qu’ils capturent en se posant à la surface de l’eau. Où aller 
dans ce vaste océan pour augmenter ses chances d’en trouver ? Peut-on se permettre d’être difficile et 
de négliger des opportunités en mer dans l’espoir d’en trouver de meilleures plus tard ? Peut-on se fier 
à sa mémoire pour retrouver des proies? A partir de quand arrêter la recherche, se contenter de ce 
qu’on a trouvé et rentrer au nid ? Ce type de décisions fait le quotidien de ces inlassables vagabonds 
des océans. 
Plusieurs mois plus tard, les parents exténués espacent de plus en plus leurs retours au nid. Il 
leur faut se préserver leurs maigres réserves énergétiques après les efforts éprouvant de l’élevage du 
jeune poussin. Les adultes restent de plus en plus longtemps en mer, laissant leur poussin seul au nid 
de longs jours. Celui-ci a maintenant la taille d’un adulte, et il finit par se lancer : il effectue ses 
premiers vols de grand albatros. Très vite il quitte la colonie. Chez certaines autres (rares) espèces, les 
poussins font des vols d’essai autour de la colonie pendant quelques mois, tout en continuant à se faire 
nourrir tous les soirs par leurs parents. Mais tôt ou tard, les poussins de chaque espèce vont finir par 
se confronter à leur tour à cet impératif vital : obtenir soi-même sa nourriture dans l’environnement, 
pour pouvoir survivre, puis après quelques années passées en mer, pour tenter de se reproduire à leur 
tour, et démarrer un nouveau cycle. Certaines stratégies seront innées, pour d’autres, le poussin devra 
apprendre à se les forger, ou disparaitre. 
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Envol d’un Grand albatros pour un voyage en mer 
  
Introduction 
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Dans leurs activités quotidiennes les animaux, humains compris, doivent 
continuellement « prendre des décisions » (Danchin et al. 2005): où aller manger, quand 
prendre un peu de repos, qui choisir comme partenaire, etc… Une « décision », consiste en une 
action réalisée à un moment (par exemple : se mettre au lit, tourner à gauche), quand il existait 
a priori plusieurs alternatives plausiblement réalisables d’un point de vue physique 
(rester debout, faire demi-tour…). 
De ces décisions découlent des conséquences, pour l’individu lui-même mais 
également pour son environnement physique, biologique et social (Figure I-1). La somme 
des comportements individuels peut ainsi influencer de façon majeure les processus démographiques 
et écologiques à plus large échelle (accouplements non aléatoires dans les populations: Jennions & 
Petrie 1997, ex: échanges d’individus entre populations: Bowler & Benton 2005, taux d’exploitations 
des ressources dans l’environnement: Riotte-Lambert et al. 2017). Par exemple, des simulations 
théoriques ont montré que dans un environnement statique, si les individus se servent de leur 
mémoire pour décider où se nourrir, davantage de ressources seront consommées dans 
l’environnement par rapport à  la situation où les individus se déplacent au hasard, ce qui pourra 
supporter la survie d’un plus grand nombre d’individus dans la population (Riotte-Lambert et al. 2017) 
au risque de surexploiter les ressources. Comprendre comment les individus prennent leurs 
décisions peut ainsi se révéler essentiel à la compréhension des dynamiques 
écologiques. 
 
Figure I-1: Schéma des relations de cause à effet matérielles pour une décision prise entre plusieurs 
alternatives possibles, à un moment donné. L’influence de l’environnement sur la décision se fait via des 
processus neuraux et physiologiques, qui vont filtrer (ronds rouges barrés : indice environnemental non perçu 
et/ou non influent sur la représentation neuronale/physiologique) et interpréter la multitude de paramètre 
environnementaux avant de prendre une décision. De cette décision découlent ensuite des conséquences pour 
l’organisme et pour son environnement. 
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Ces décisions sont issues de processus neuraux et physiologiques potentiellement 
complexes (Maille & Schradin 2017), mais n’impliquent pas nécessairement de processus mentaux 
« intentionnels » ou « conscients »  (la question de la conscience ne sera pas du tout abordée ici). Par 
exemple, l’injection expérimentale de corticostérone, l’hormone naturellement exprimée par 
l’organisme en cas de stress (par exemple de faim prolongée), peut induire les mouettes tridactyles à 
passer plus de temps en mer et moins de temps au nid (Angelier et al. 2007).  
Ces processus neuraux et physiologiques sont eux-mêmes le résultat de structures et 
mécanismes organiques hérités des parents, éventuellement modifiés par l’expérience individuelle, et 
qui répondent plus ou moins directement à l’environnement immédiat et à la perception que 
l’organisme en a (Mery & Burns 2010). Par exemple, à la période de migration, les rouges-gorges 
perçoivent la tombée de la nuit et y répondent en augmentant leur activité locomotrice (Mouritsen 
2015). La perception du champ magnétique leur permet de choisir une orientation pour leur vol de 
migration, cette orientation semble déterminée par des mécanismes innés lors de la première 
migration de leur vie (Mouritsen 2003, 2015), mais pourra plus tard dans leur vie être ajustée avec 
l’expérience (processus de mémoire). Ces réactions sont observées même lorsque l’oiseau est captif et 
donc dans l’incapacité effective de migrer (chaque organisme ne se représente et ne réagit qu’à une 
partie tronquée de la réalité, Figure I-1). Deux questions majeures et interconnectées dans l’étude du 
comportement sont donc 1. de déterminer quelles informations environnementales 
influencent les décisions des individus (Figure I-1), et 2. Dans quelles mesures 
l’utilisation de ces informations environnementales est flexible ou constante, via des 
mécanismes d’hérédité et/ou de mémorisation. Il est attendu que les réponses puissent 
varier selon les individus, les espèces ou les conditions. 
Une manière d’étudier ces questions est de décrire les décisions prises par les 
animaux dans leur vie quotidienne, d’examiner leurs variations par rapport à ce qui nous 
semblait a priori possible, et d’identifier des facteurs corrélatifs avec ces variations (Balda et al. 1996). 
Cette approche n’a pas la puissance démonstrative d’une expérience contrôlée (Janson & Byrne 2007, 
Byrne & Bates 2011, Pritchard et al. 2016), mais elle permet en revanche de s’appliquer à des cas 
écologiques concrets et non manipulés (approche naturaliste). L’application de ces observations à 
différents contextes, espèces et/ou classes d’individus (sexe, âge, etc.) permet par ailleurs de mieux 
mettre à jour les contrastes et points communs dans les comportements (approche comparative) et 
d’identifier les limites de la plasticité comportementale (phylogénie, hérédité, mémoire). Ces 
approches doivent ainsi permettre à terme de mieux anticiper les comportements auxquels on peut 
s’attendre chez des animaux sauvages, leurs causes et leurs conséquences. Ces connaissances prennent 
toute leur importance dans le contexte actuel de rapides et profonds changements de l’environnement 
à l’échelle planétaire (Ripple et al. 2017). 
Dans cette thèse nous allons nous intéresser aux décisions qui peuvent affecter l’acquisition de 
nourriture par les organismes. L’acquisition de nourriture, ou approvisionnement est bien sûr une 
question centrale pour la survie et la reproduction de tous les organismes, et bénéficie d’un socle 
théorique très développé.  
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I.1. Approche théorique de l’écologie comportementale 
L’écologie comportementale est une discipline qui décompose le comportement animal en décisions, et 
qui relie ces décisions à l’écologie des espèces (Danchin et al. 2005). Elle s’appuie sur la théorie de la 
sélection naturelle pour comprendre voire prédire les variations de comportement 
observées. Des décisions non-viables, plus couteuses que bénéfiques en termes de 
survie et/ou de reproduction, ont moins de chances de persister (et donc d’être observées) 
dans des proportions significatives au sein d’une population que les décisions avantageuses. On peut 
donc tenter de formaliser une décision comportementale mathématiquement, évaluer les coûts et 
bénéfices théoriques des différentes alternatives a priori possibles, et ainsi faire des prédictions sur les 
décisions qui semblent plus probables à observer. Ce paradigme dit « du comportement 
optimal », central en écologie comportementale, a ses limites (Gould & Lewontin 1979, 
Pierce & Ollason 1987) : toutes les décisions ne sont pas optimales ! L’utilisation des modèles 
d’optimalité permet cependant de mettre en évidence l’existence de contraintes (environnementales, 
physiologiques, etc.), ou de compromis avec d’autres décisions, qui s’opposent à l’optimisation (et à 
notre compréhension théorique). Il ne sera donc pas question ici de déterminer si les comportements 
observés sont optimaux, mais d’essayer de mieux comprendre les facteurs qui influencent leurs 
variations. Ces précisions et avertissements étant posés, que nous dit l’écologie comportementale sur 
les comportements d’acquisition de nourriture ? Quelles décisions sont impliquées dans cette 
fonction ? 
I.1.1. Séquence théorique de décisions pour l’acquisition de nourriture 
La théorie de l’approvisionnement optimal (« optimal foraging theory » en anglais) a appliqué 
ce paradigme aux décisions impliquées dans l’acquisition de ressources (« foraging » en 
anglais), comme la nourriture (Schoener 1971, Stephens & Krebs 1986, Stephens et al. 2007). Dans 
ce cadre, les alternatives aux différentes décisions sont généralement évaluées et comparées entre elles 
sur la base de leur efficacité à acquérir de l’énergie (bilan énergie acquise sur énergie dépensée ou sur 
temps consacré à l’acquisition). 
Acquérir des ressources nécessite d’abord de les rencontrer dans l’environnement (Schoener 
1971). L’ensemble des décisions qui influent sur le taux de rencontre des ressources 
seront ici regroupées sous le terme de « stratégie de recherche » (“searching strategy”: 
O’Brien et al. 1990, Bell 2012), ou de manière quasi interchangeable « d’exploration ». Par exemple, 
les larves de fourmilion capturent leurs proies en restant tapies en embuscade, tandis que les abeilles 
parcourent leur environnement pour trouver des fleurs nectarifères. Chez les hérons, chaque individu 
alterne des phases de mouvement dans l’habitat avec des moments d’immobilité attentive précédant 
les captures. Adopter une tactique d’embuscade ou de maraude, ou un intermédiaire constitue une des 
décisions de recherche (quand bouger ?) qui influence le taux de rencontre des ressources (O’Brien et 
al. 1990, Alpern et al. 2011). Pour un organisme en maraude comme une abeille, la direction de chacun 
des mouvements successifs, la vitesse de déplacement, etc. constituent autant d’autres décisions de 
recherche (Pyke 1984, Codling et al. 2008, Bartumeus et al. 2016) qui elles aussi peuvent largement 
influencer les chances de découvrir des ressources.  
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Lorsqu’une ressource est rencontrée, l’individu peut décider de l’exploiter ou de 
poursuivre sa recherche. L’exploitation d’une ressource nécessite souvent du temps et/ou de 
l’énergie en termes de capture, de manipulation, d’ingestion et/ou de digestion de la ressource (Emlen 
1966). Chacune de ces étapes fait intervenir de nouvelles décisions pour lesquelles de nombreux 
modèles mathématiques ont été proposés (Stephens & Krebs 1986, Stephens et al. 2007). Un individu 
peut décider d’ignorer certaines ressources rencontrées potentiellement comestibles mais coûteuses à 
exploiter, pour se concentrer sur d’autres ressources.  
Fondamentalement, le temps consacré à l’exploitation peut largement réduire le 
temps passé à l’exploration (rencontres de nouvelles ressources), créant un compromis 
commun à de nombreuses situations (Mehlhorn et al. 2015, Hills et al. 2015). Une mésange qui 
se pose sur une mangeoire renonce à chercher des ressources plus « naturelles » dans son 
environnement, ou d’autres mangeoires, du moins temporairement. De nombreux modèles théoriques 
ont abordé ce compromis sous divers angles. Le plus ancien et le plus fondamental pour la 
compréhension du problème est le théorème de la valeur marginale, qui introduit le concept clé de la 
parcelle. 
I.1.2. Parcelles et modèles d’optimisation du compromis exploration/exploitation 
Bien souvent, les ressources sont abondantes et regroupées dans certains endroits (les 
parcelles), et sont rares voire absentes entre ces zones. On peut citer des cas archétypiques 
comme un massif de fleurs nectarifères dans un jardin, un banc de poisson se déplaçant dans l’océan, 
ou bien encore une énorme carcasse nourrissant plusieurs charognards pendant un certain temps. A 
l’échelle du paysage (Lima & Zollner 1996), on peut également remarquer qu’une espèce donnée ne se 
rencontre en général que dans certains habitats, et est ainsi continuellement absente de certaines 
zones qui ne contiennent pas ces habitats. La notion de parcelle est donc dépendante de l’échelle à 
laquelle on regarde (Wiens 1989, Kotliar & Wiens 1990). 
Le concept de parcelle traduit le fait que la densité de ressources est souvent 
hétérogène (MacArthur & Pianka 1966, Charnov 1976): il y a a priori plus de chances d’en trouver 
dans certaines zones que dans d’autres. Ce n’est pas toujours le cas néanmoins : à première vue une 
pelouse peut être considérée comme un champ de ressources assez homogène pour des moutons. Les 
limites de la parcelle ne sont pas toujours nettes ou identifiables (Benhamou 1992). On peut également 
trouver des structures imbriquées : des parcelles de parcelles, comme des habitats où les bancs de krill 
sont plus fréquents (Fauchald 1999, Santora et al. 2017).  
Cette organisation en parcelle, par rapport à une distribution homogène des ressources a 
plusieurs implications : un organisme peut rester dans une même parcelle pendant un certain temps et 
y accumuler progressivement des ressources, différents individus peuvent s’agréger et exploiter une 
même parcelle et partager les ressources qui s’y trouvent, etc… D’autre part, si un individu quitte 
une parcelle, il devra voyager un certain temps dans une zone de moindre abondance de 
ressources avant de retrouver une autre parcelle. Sous quelles conditions un organisme 
devrait-il quitter une parcelle pour rejoindre une autre (c’est-à-dire explorer plutôt qu’exploiter) ? La 
Introduction 
 
 
6 
 
réponse générale est qu’un consommateur devrait quitter une parcelle lorsque le taux d’acquisition de 
ressources attendu dans cette parcelle devient inférieur au taux moyen attendu dans le reste de 
l’environnement (Charnov 1976). Ce « reste de l’environnement » fait donc la moyenne du taux 
d’acquisition moyen attendu dans les autres parcelles de l’environnement, ainsi que du taux moyen 
d’acquisition de ressources (très faible ou nul) entre les parcelles. 
Ainsi, on retrouve mathématiquement des prédictions intuitives : plus les parcelles sont 
éloignées les unes des autres, et/ou plus la parcelle actuelle est profitable par rapport à la moyenne 
dans l’environnement, plus les individus devraient rester exploiter leur parcelle longtemps avant de 
l’abandonner à la recherche d’une nouvelle. Ainsi on peut prédire de manière générale que 
dans un environnement où les ressources sont rares et dispersées, les prédateurs 
devraient favoriser l’exploitation des parcelles rencontrées plutôt que la recherche 
d’autres ressources. 
La solution optimale peut toutefois dépendre des décisions prises par d’autres 
individus en même temps (Maynard Smith 1974, Giraldeau & Caraco 2000): si tout le monde 
quitte une parcelle en même temps, un individu qui décide lui d’y rester se retrouve seul dans la 
parcelle sans compétition, et donc avantagé si les ressources sont imités et la compétition importante. 
Si certains individus sont plus dominants que d’autres (Lee et al. 2016), ils peuvent moins souffrir des 
coûts de la compétition et avoir plus d’intérêt à rester plus longtemps ou à rejoindre des parcelles déjà 
occupées par d’autres individus, tandis que les individus les plus subordonnées ont plus 
intérêt à trouver des ressources libres de compétiteurs et d’ignorer les parcelles 
bondées (modèle producteur-chapardeur).  
Toutes ces approches sont toutefois muettes quant à savoir comment 
explorer (Benhamou 1992, Bartumeus 2007, Bartumeus & Catalan 2009): quelles décisions de 
mouvement prendre pour optimiser son taux de rencontre de ressources ?  
I.1.3. Optimiser sa recherche de ressources  
Les modèles explorant les stratégies de recherche (notamment comment se déplacer dans 
l’espace pour optimiser son taux de rencontre) ont été assez lents à se développer (Pyke 1984, Bell 
2012, Todd et al. 2012), sans doute parce que les données précises sur les déplacements des animaux 
ne sont disponibles que depuis assez récemment (Jouventin & Weimerskirch 1990, Ropert-Coudert & 
Wilson 2005, Nathan et al. 2008). 
 Une façon d’adresser cette question est de simuler le déplacement d’organisme par des 
marches aléatoires (Benhamou 1992, Codling et al. 2008, Bartumeus et al. 2016). Dans ces modèles, 
on commence par créer un environnement artificiel contenant des ressources 
distribuées arbitrairement (en parcelles ou non). On introduit ensuite dans cet environnement 
un « chercheur » qui n’a aucune information préalable sur la localisation des 
ressources. Il doit donc se déplacer au hasard, c’est-à-dire indépendamment de la 
localisation réelle des ressources dans le paysage.  
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Pour le faire se déplacer, on suppose que le mouvement se décompose en étapes successives, 
les « pas ». Chaque pas peut être défini par une direction et une longueur (ou vitesse) qui sont tirées de 
façon probabiliste dans des distributions mathématiques (Codling et al. 2008). Par exemple, on peut 
décider qu’à chaque pas l’organisme choisit une direction au hasard entre 0 et 360° (distribution 
uniforme), et fait un pas de longueur 1 (distribution constante) dans cette direction. Cette stratégie 
simple d’un point de vue mathématique correspond au mouvement Brownien utilisé par les physiciens 
pour décrire le mouvement des particules dans un fluide (Figure I-2). Au cours de ses 
déplacements le chercheur consomme immédiatement les ressources qui entrent dans 
son champ de perception immédiate (on néglige les temps d’exploitation). Au bout d’un 
nombre suffisamment grand de pas, on calcule le nombre de ressources rencontrées et donc 
consommées, que l’on ramène au nombre de pas (comme mesure du temps ou de l’énergie dépensée à 
chercher). On peut ainsi évaluer si certaines distributions mathématiques utilisées pour 
définir les pas et/ou les directions sont plus efficaces que d’autres pour chercher.  
 
Figure I-2: Simulations de marche aléatoire brownienne grâce au package R adehabitat (Calenge 2006), avec des 
valeurs de paramètres représentant un chercheur (point bleu) marchant à 5km/h dans un environnement vide 
uniforme. Point de départ : triangle rouge, positions à 1 et 3 mois rappelées par des points orange. En plaçant 
des ressources aléatoirement dans cet environnement, et en définissant un rayon de perception, on peut 
calculer combien sont rencontrées au bout d’un mois, un an, etc… 
I.1.3.a. Controverse théorique sur la recherche sans information sur les ressources 
Un premier résultat fait consensus parmi ces études théoriques. Si les ressources ne sont pas en 
parcelles mais distribuées de façon homogène dans l’environnement, la stratégie 
optimale pour un chercheur pouvant se déplacer sans contraintes dans l’environnement 
est la ligne droite (Bartumeus et al. 2005). En d’autres termes, la direction est constante au cours 
des pas successifs, dont la longueur importe peu.  
Lorsque les ressources sont distribuées en parcelles (hétérogénéité spatiale dans la 
probabilité de trouver des ressources), les chercheurs ont tout intérêt à passer davantage de temps à 
chercher au sein de ces parcelles (où la densité de ressources est par définition plus importante) 
qu’entre les parcelles. La stratégie de toujours strictement suivre une ligne droite montre alors des 
limites, et les chercheurs ont plutôt intérêt à utiliser des stratégies de « recherche en zone 
restreinte » (« area-restricted search », ou ARS en anglais), c’est-à-dire alterner des phases de 
mouvements localisés sinueux et/ou lents (permettant la recherche locale au sein d’une parcelle) avec 
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des phases de déplacement plus rapide et directif permettant de rencontrer de nouvelles parcelles 
(Benhamou 1992, Viswanathan et al. 1999). Si toutes les études s’accordent sur ce point, c’est-à-dire à 
quoi doit ressembler le mouvement final ; il existe une forte controverse sur les processus utilisés pour 
arriver à cette forme finale (Benhamou 2007, 2014). Deux approches théoriques principales 
sont en opposition pour l’étude des processus de recherche de ressources distribuées en 
parcelles imprévisibles : la marche de Lévy et la marche brownienne composite. 
Avant de les présenter brièvement, remarquons que selon les cas (ex : ressources en parcelles 
ou non), la stratégie optimale n’est donc pas forcément la même. En distinguant ces différents cas pour 
trouver la solution optimale, on suppose implicitement que l’organisme en question « sait » au 
préalable dans laquelle de ces deux situations il se trouve pour optimiser sa stratégie, et 
donc qu’il a un minimum d’information (par exemple génétique)  sur son 
environnement. 
L’hypothèse de la marche de Lévy, très controversée (e.g. Pyke 2014, Reynolds 2015 et 
commentaires associés), propose que dans un environnement où les ressources sont en parcelles de 
localisation inconnue du chercheur, la solution optimale est d’adopter une marche de Lévy où les 
angles entre pas successifs sont tirés dans une loi uniforme entre 0° et 360°, et les longueurs de pas 
sont tirées dans une loi de puissance inverse dont le paramètre descriptif µ est proche de 2 
(Viswanathan et al. 1999, Bartumeus et al. 2005, Humphries & Sims 2014). En effet, cette distribution 
mathématique génère un grand nombre de petites étapes (qui permettent donc de rester un certain 
temps dans des zones restreintes) avec un nombre faible mais non-négligeable de grandes étapes (qui 
permettent donc de ne pas rester indéfiniment dans la même zone locale). Plus µ se rapproche de 3 et 
plus les grandes étapes sont rares, jusqu’à converger vers une marche brownienne. Plus µ se rapproche 
de 1 et plus les grandes étapes sont fréquentes, ce qui finit par converger vers une stratégie de ligne 
droite.  
 
Figure I-3: Simulations de marches de Lévy dans un environnement vide uniforme (R package adehabitat), 
pour différentes valeurs de mu (1000 pas dans chaque cas). Plus mu se rapproche de 3, plus les courtes étapes 
sont fréquentes, plus il se rapproche de 1, plus les très longues étapes sont fréquentes (noter les différentes 
échelles en x et y). 
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Ainsi avec un µ de 2, on retrouve mathématiquement la forme attendue de 
recherches en zones restreintes alternées avec des recherches plus extensives (Figure 
I-3). De plus, avec un µ de 2, la marche de Lévy est fractale, c’est à dire sans échelle intrinsèque : quel 
que soit le niveau du « zoom » sur le trajet on voit une alternance de petites et de longues étapes, ce 
qui peut permettre de s’ajuster à des niveaux de parcelles imbriqués. Le gros défaut de la marche 
de Lévy est que la probabilité de tirer une grande ou une petite étape ne dépend pas de 
ce que l’organisme perçoit de son environnement, l’analogie d’une horloge fractale interne a 
été employée (Bartumeus 2007, Bartumeus & Levin 2008). Concrètement, cela se traduit par 
des « arrêts » et recherches locales dans des endroits où aucune proie n’a été détectée. 
Ainsi les phases de recherche locale dans une marche de Lévy peuvent souvent être 
effectuées en dehors de toute parcelle (Figure I-4). Pourquoi s’arrêter à des endroits aléatoires 
où aucune ressource n’a été détectée ? 
 
Figure I-4: Simulation d'une marche de Lévy (mu = 2, ligne noire) dans un environnement contenant des 
ressources (points gris) organisés en parcelles. La marche de Lévy « s’arrête » et fait des recherches locales 
dans des zones hors des parcelles (entourées en rouge). Figure adaptée de (Benhamou & Collet 2015). 
A l’inverse, la stratégie alternative de la marche brownienne composite consiste à 
se déplacer en ligne droite et à n’effectuer une recherche locale (succession de pas très 
courts dans toutes les directions, c’est-à-dire marche brownienne) qu’après la détection 
d’une première proie (Smith 1974a, b, Benhamou 1992). La détection d’une proie constitue en effet 
un indice fiable de la présence d’une parcelle, tandis que l’absence de proie ne renseigne aucunement 
sur la présence ou l’absence locale de parcelle (zone locale de plus forte abondance). Après un certain 
temps passé en recherche locale sans détection de ressources (« temps d’abandon », à définir 
préalablement pour la simulation), l’organisme reprend une stratégie en ligne droite dans une 
direction aléatoire. Cette stratégie est simple, moins élégante d’un point de vue mathématique que la 
marche de Lévy, mais elle ne s’arrête pas dans les zones vides. De fait elle est ainsi beaucoup plus 
efficace qu’une marche de Lévy (Benhamou 2007). Selon cette hypothèse, la stratégie optimale en 
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absence totale d’information est la ligne droite. La recherche locale ne commence que lorsque 
l’organisme a une information sur la présence locale d’une parcelle. Ainsi cette stratégie est à l’inverse 
de la marche de Lévy, « échelle dépendante » : l’organisme cherche des parcelles par une ligne droite, 
et ensuite change de stratégie à l’échelle de la parcelle, selon son information disponible. 
Empiriquement, cette hypothèse implique que l’observation de recherche locale dans un trajet est un 
bon indice que l’individu a perçu une information sur la probabilité de présence locale de proies, et 
qu’à l’inverse une ligne droite est attendue en absence d’information particulière. 
Une possibilité ignorée par les modèles théoriques est que les ressources à portée 
de détection puissent ne pas être détectées avec une probabilité de 100% : que les 
ressources soient cryptiques par exemple. Dans ces cas-là, s’arrêter pour concentrer sa 
recherche dans certains endroits, avant la détection effective d’une proie, pourrait être 
effectivement avantageux. La marche de Lévy pourrait être théoriquement plus efficace qu’une 
marche composite brownienne dans ce cas. La ligne droite ne pourrait ainsi plus être considérée 
comme un bon modèle nul pour des organismes qui n’ont aucune information sur la localisation de 
leurs ressources. Nous explorerons cette question et ses implications au chapitre 1. 
I.1.3.b. Mouvements de recherche informés sur les ressources 
Rappelons ici que dans les approches présentées jusque-là pour les mouvements de recherche, on a 
posé comme hypothèse de travail que l’organisme n’avait aucune information sur la localisation de ses 
ressources. Dans beaucoup de cas on sait d’emblée que cette hypothèse n’est pas réaliste, et elle n’est 
utile que si cela permet d’aider à différencier des mouvements utilisant de l’information de 
mouvements de recherche « aléatoires » (Pyke 2014). Les simulations de marche aléatoire 
incorporant des règles de mémoire sont souvent bien plus efficaces que les stratégies 
sans mémoire (Benhamou 1994, Fagan et al. 2013, Riotte-Lambert et al. 2015). Plus on informe le 
chercheur sur la localisation des ressources, plus il devrait être efficace (McNamara & Dall 2010). 
Pourtant il est clair que les organismes ne sont pas tous omniscients. Où et comment placer le 
curseur entre des individus ne réagissant qu’à la perception directe de leurs ressources, et des 
individus omniscients connaissant la localisation de toutes les ressources ? A quelles capacités 
cognitives peut-on s’attendre selon les organismes ? La réponse tient à l’estimation des coûts 
et bénéfices liés à l’acquisition et l’utilisation d’information, telle que la mémoire, mais ceci a très peu 
été exploré dans le cadre des modèles de marche aléatoire. Pour comprendre le problème, il faut se 
tourner vers un champ de littérature scientifique plus général, l’écologie cognitive (Dukas, 1998). 
I.1.4. Optimiser ses sources d’information  
Acquérir et utiliser de l’information dans l’environnement pour prendre ses décisions 
peut permettre à un individu d’adapter sa réponse à un environnement changeant. Par 
exemple, les ouvrières de bourdons qui sortent pour la première fois de la ruche avant d’entamer leur 
carrière d’approvisionneuses pour la colonie, passent initialement du temps à faire des vols 
d’inspection autour de la colonie (Capaldi et al. 2000, Woodgate et al. 2016). Ces vols servent 
probablement à apprendre des repères spatiaux pour retrouver la colonie. Ces repères spatiaux 
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dépendent de la colonie en question, et un « héritage des points de repères » entre générations, à 
supposer la chose possible, serait inefficace, puisqu’à chaque génération les reines établissent des 
nouvelles colonies dans un nouvel endroit. 
Si l’environnement ne change pas en revanche, une réponse fixe depuis la naissance, voire à 
travers les générations, peut-être très efficace. Théoriquement, une telle réponse fixe sera 
même plus efficace qu’une stratégie « cognitive » dans un environnement invariant. En 
effet, acquérir et utiliser de l’information génère différents types de coûts (revue d’expérimentations et 
observations empiriques dans Burns et al. 2010).  
I.1.4.a. Coûts à l’acquisition et utilisation d’information cognitive 
Il faut tout d’abord développer et maintenir une « machinerie cognitive » apte à acquérir et 
traiter cette information. Par exemple la capacité de cacher et retrouver de la nourriture chez certains 
oiseaux semble s’accompagner d’un agrandissement de la taille de l’hippocampe, la zone du cerveau 
impliquée dans la cognition spatiale (Healy et al. 2005). Cela implique des coûts physiologiques 
ainsi que de potentiels compromis avec d’autres fonctions biologiques. Par exemple les 
drosophiles plus performantes dans des tâches d’apprentissage du site de ponte sont moins 
compétitives pour acquérir de la nourriture au stade larvaire (Mery & Kawecki 2003).  
Ensuite, à supposer que la machinerie cognitive soit développée, des coûts sont générés à 
chacune de ses utilisations : la collecte de l’information peut nécessiter du temps et/ou des 
efforts, potentiellement au détriment d’autres activités, et l’encodage de l’information 
fait intervenir des processus biochimiques (synthèse de protéines, potentiels d’action 
nerveux, etc.). Ainsi chez des lignées de drosophiles aux capacités d’apprentissage identiques et 
importantes, les individus soumis à des tâches d’apprentissage répétées pondent moins d’œufs que des 
individus contrôles non-soumis à des tâches d’apprentissage, mais ces deux traitement ne font aucune 
différence dans le cas de lignées à faibles capacités d’apprentissage (Mery & Kawecki 2004). 
Enfin, par rapport à des individus qui adoptent une réponse fixe, l’utilisation 
d’information acquise implique qu’avant l’acquisition de l’information, l’individu 
(« naïf ») est moins efficace. Ce phénomène est par exemple sans doute largement impliqué dans 
la plus forte mortalité chez les juvéniles que chez les adultes chez beaucoup de vertébrés (Lack 1954, 
Baker 1993, Gaillard et al. 1998). Chez les oiseaux marins par exemple il y a maintenant des données 
qui confirment que les juvéniles dans leur premiers mois sont moins efficaces que les adultes dans 
leurs mouvements en mer (Riotte-Lambert & Weimerskirch 2013, De Grissac et al. 2017, Mendez, 
Prudor, et al. 2017, Grecian et al. 2018), et qui suggèrent que cette moindre efficacité est directement 
impliquée dans des évènements de mortalité (Daunt et al. 2007, Orgeret et al. 2016).  
A l’extrême inverse, baser ses décisions sur de l’information héritée (e.g. génétique) ou sur la 
mémoire de caractéristiques environnementales rencontrées pendant la phase juvénile (e.g. 
l’imprégnation) sans jamais mettre à jour ces informations peut s’avérer inefficace voire maladaptif si 
ces caractéristiques de l’environnement changent beaucoup entre générations ou au cours de la vie de 
l’individu (McNamara & Houston 1987, Stephens 1991). C’est ce phénomène qui est en jeu dans les 
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« pièges écologiques » (Schlaepfer et al. 2002). Par exemple il a récemment été montré que les jeunes 
manchots du Cap de la côte Ouest de l’Afrique du Sud partent se nourrir à l’Ouest de leur colonie, dans 
une zone qui abritait historiquement d’importants stocks de sardines. La surpêche et/ou les 
changements climatiques ont changé la distribution des sardines, mais les jeunes oiseaux ne se sont 
apparemment pas adapté à cette variation environnementale et continuent à partir plein Ouest, ce qui 
fait craindre pour le devenir de la population (Sherley et al. 2017). 
I.1.4.b. Prédictions théoriques sur l’utilisation de mémoire  
D’un point de vue adaptatif, les avantages que procurent l’utilisation d’une information, en particulier 
la mémoire, devraient donc contrebalancer suffisamment ses coûts en termes de fitness. L’écologie 
cognitive est une sous-discipline relativement récente qui propose que les capacités cognitives 
des organismes sont en grande partie déterminées par leur écologie (Dukas 1998). Elle 
prédit donc que la fréquence à laquelle les organismes « mettent à jour » leurs 
informations mémorisées sur une caractéristique environnementale (Dall et al. 2005, 
Valone 2006) devrait refléter l’échelle temporelle à laquelle varie « normalement » cette 
caractéristique environnementale (Figure I-5).  
Par exemple, dans un environnement où les proies se déplacent très rapidement 
de manière stochastique et sans préférences spatiales, il est prédit que leurs prédateurs 
ne devraient pas mémoriser les zones où ils rencontrent leurs proies. Dans un 
environnement où les proies sont invariablement associées à certains secteurs particuliers, il est prédit 
qu’un prédateur ne devrait mémoriser l’emplacement de ces zones qu’une seule fois tôt dans sa vie, 
voire que des préférences spatiales innées lui permettent de les retrouver sans faire intervenir de 
mémoire. 
 
Figure I-5: Prédictions sur l'utilisation de la mémoire en fonction de l’échelle temporelle de la stabilité de la 
valeur  en termes de fitness de la caractéristique à mémoriser. 
Comme tout argument basé sur un raisonnement d’optimalité, cela suppose que l’adéquation 
entre la réponse et la caractéristique environnementale ait un impact déterminant sur la fitness des 
individus (Dunlap & Stephens 2009) pour qu’une sélection puisse opérer (Papini 2002, Mery & Burns 
2010). Toutefois en laboratoire il est effectivement possible de sélectionner des lignées de drosophiles 
aux capacités d’apprentissage différentes « simplement » en manipulant la variabilité de 
l’environnement (Mery & Kawecki 2002, Dunlap & Stephens 2009). 
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Le corpus théorique que nous venons de voir permet de faire quelques prédictions sur les 
informations que les animaux « devraient » utiliser, et sur les décisions qu’ils « devraient » prendre 
selon les informations à leur disposition. Nous allons dans cette thèse appliquer ce cadre théorique au 
cas des oiseaux marins dans leurs déplacements d’approvisionnement en mer, et voir dans quelle 
mesure il nous aide à comprendre leurs comportements. 
I.2. Le cas des oiseaux marins 
Les oiseaux marins regroupent des espèces de différents groupes systématiques (certains 
lariformes : goélands, skuas et guillemots ; la plupart des pélécaniformes : pélicans, cormorans, fous et 
frégates, les procellariiformes : pétrels, albatros et consorts, les sphéniciformes : manchots, et 
éventuellement les grèbes, plongeons, canards, etc.). Tous ont en commun de tirer une part 
essentielle de leur nourriture en mer (Schreiber & Burger 2001). Malgré des caractéristiques 
écologiques variées selon les espèces et les populations, cette similarité du milieu de nourrissage 
impose certaines contraintes communes particulièrement intéressantes pour l’étude des stratégies 
d’approvisionnement d’animaux sauvages. 
 
Figure I-6: Couple de grands albatros à Crozet (le mâle à droite), au moment d'un relai sur le nid. 
I.2.1. Un modèle d’étude (presque) parfait 
I.2.1.a. Caractéristiques communes des oiseaux marins 
Une caractéristique fondamentale des oiseaux marins est qu’ils alternent des phases de 
vie en mer avec des phases passées à terre pour la reproduction. Pendant la période de 
reproduction, la plupart des espèces font ainsi de « l’approvisionnement centralisé » (central 
place foraging en anglais), c’est-à-dire des successions de départ en mer et de retour au nid. Les 
partenaires d’un couple se relaient pour aller chercher de la nourriture en mer pendant que l’autre 
incube l’œuf ou protège le poussin (Figure I-6). L’approvisionnement centralisé impose un certain 
nombre de contraintes, comme la nécessité de savoir naviguer efficacement pour retrouver son nid 
(Griffin 1940, Bonadonna et al. 2003, Padget et al. 2017), et la difficulté à atteindre des zones de 
nourrissage trop éloignées du nid (Bost et al. 2015). 
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La plupart de ces oiseaux marins sont des prédateurs supérieurs, avec eux-mêmes très peu 
de prédateurs, du moins en mer. Leurs mouvements en mer lors de la phase de reproduction 
sont ainsi essentiellement dédiés à l’acquisition de nourriture, ce qui facilite leur 
interprétation par rapport à d’autres organismes pour lesquels il faut également tenir compte des 
éventuelles stratégies anti-prédateurs, ou des mouvements liés aux choix d’un site et/ou d’un 
partenaire de reproduction. Ces mouvements peuvent ainsi beaucoup plus directement être 
étudiés sous l’angle des modèles d’approvisionnement optimal qui ne tiennent compte que 
des gains nets d’énergie pour comprendre les mouvements et les décisions.  
 
Figure I-7: Une petite partie de la colonie de fous de Bassan à Bass Rock, en Ecosse. 
Généralement les nids des oiseaux marins sont établis au sein de vastes colonies 
de plusieurs centaines, milliers, jusqu’à des millions d’individus (Weimerskirch et al. 2010) d’une ou 
plusieurs espèces (Figure I-7). Cette vie coloniale peut créer des situations de forte 
compétition notamment pour trouver de la nourriture autour de la colonie (Ashmole 1963, Buckley 
1997, Gaston et al. 2007). On observe ainsi souvent que les individus dans les grandes colonies vont 
s’approvisionner en moyenne plus loin que les individus dans des colonies plus petites, bien que cela 
puisse également varier selon la richesse des milieux environnants (Lewis et al. 2001, Jovani et al. 
2016). Cette concentration d’individus offre également d’importantes opportunités pour 
l’utilisation d’information publique (Evans et al. 2016), en mer (Thiebault, Mullers, Pistorius, & 
Tremblay 2014, Assali 2017 3.2) ou aux alentours de la colonie (Weimerskirch et al. 2010, Evans 
et al. 2016). D’un point de vue méthodologique, cela fournit un cadre quasi-expérimental pour 
comparer les décisions d’individus d’une même colonie à peu près au même moment et 
donc soumis à des conditions environnementales similaires, et des alternatives 
décisionnelles a priori identiques. 
Ces organismes présentent des stratégies d’histoire de vie très particulières et 
remarquablement conservées ou convergentes (Schreiber & Burger 2001, Sibly et al. 2012). La 
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plupart des espèces sont extrêmement longévives (les grands albatros, pour lesquels les données sont 
les plus fiables, tentent encore de se reproduire après 50 ans), et ont des taux de survie adulte très 
élevés mais des rythmes de reproduction relativement lents (Schreiber & Burger 2001, Weimerskirch 
Henri 2018). La plupart des espèces n’élèvent ainsi qu’un seul ou seulement quelques poussins par an, 
certaines espèces comme le grand albatros ne peuvent élever qu’un poussin tous les deux ans au mieux 
(Jouventin & Dobson 2002). L’âge à la première reproduction est souvent retardé, et chez la plupart 
des espèces les jeunes passent plusieurs années en mer avant de tenter de se reproduire (Jeudi de 
Grissac 2016, Fay 2017).  
 
Figure I-8: Fou de Bassan adulte nourrissant son poussin à Bass Rock, Ecosse. 
Ces traits d’histoire de vie partagés suggèrent de fortes contraintes évolutives 
liées à ce mode de vie marin (Ricklefs 1990, Sibly et al. 2012). La principale hypothèse pour 
ces contraintes, très ancienne (Lack 1968), est que ces organismes sont largement limités 
par leurs capacités à extraire efficacement leur énergie de proies marines (Lack 1968, 
Ricklefs 1990, Dobson & Jouventin 2007), en particulier au moment de la reproduction 
lorsqu’il faut nourrir le poussin fréquemment (Figure I-8). On peut donc supposer selon cette 
hypothèse que de fortes pressions de sélection ont pu être à l’œuvre au cours de l’histoire évolutive sur 
les stratégies de recherche alimentaire des oiseaux marins. 
Enfin, depuis les années 1990 il est possible d’attacher aux oiseaux marins des 
petits appareils qui enregistrent leurs mouvements à la surface du globe (Jouventin & 
Weimerskirch 1990). Il faut pour cela capturer un individu sur sa colonie, et pendant qu’une personne 
le maintient en contention, qu’une deuxième personne attache la balise au plumes du dos ou de la 
queue à l’aide de ruban adhésif (Figure I-9). Ces oiseaux étant souvent peu farouches, d’assez grande 
taille et concentrés en grand nombre dans les colonies, ces manipulations sont largement facilitées. Il 
faut noter toutefois que la récupération des données nécessitent souvent la recapture de l’animal pour 
récupérer la balise, et qu’ainsi la majorité des études se sont concentrées sur les adultes reproducteurs 
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pendant la phase où ils font de fréquents retours à leur nid, et sur les espèces les plus grosses qui 
peuvent supporter le poids et l’encombrement de ces balises (appareils de l’ordre d’une cinquantaine 
de grammes en moyenne, pour une dizaine de cm de long en général).  
I.2.1.b. Attacher des mouchards aux oiseaux marins : bio-logging 
 
Figure I-9 : Gauche : Contrôle de l’identité d’un adulte reproducteur de grand albatros par lecture d’une bague. 
Ces oiseaux sont peu farouches et relativement  dociles. Milieu : pose d’une balise GPS sur le dos d’un grand 
albatros. Droite : trajet enregistré par GPS d’un grand albatros depuis l’archipel de Crozet (point jaune) dans 
l’océan Indien. 
Cette technique (« le biologging » qui s’étend à d’autres types de capteurs embarqués comme 
des caméras, des accéléromètres, etc. non utilisés pour cette thèse) a bien évidemment révolutionné 
nos connaissances sur ces animaux qui passent l’essentiel de leur vie dans un milieu difficile d’accès 
pour nous (Nathan et al. 2008, Weimerskirch et al. 2014).  
Avec le déploiement de balises GPS sur les oiseaux, on obtient à intervalles 
réguliers des localisations très précises définies par leur longitude, latitude, et leur date (à la 
seconde près). On peut à partir de ces données retracer le chemin parcouru par l’individu, ce qui nous 
renseigne non seulement sur où il est allé, et combien il y a passé de temps, mais aussi potentiellement 
sur comment il y est allé. Si l’appareil est laissé suffisamment de temps, et à supposer que la batterie 
ait une durée de vie adéquate ou des panneaux solaires, l’appareil peut enregistrer plusieurs trajets 
successifs de l’individu, entrecoupés des phases où l’oiseau retourne et reste au nid. Une fois découpé 
les enregistrements GPS en trajets individuels, il est donc très facile de sortir dans un premier temps 
des statistiques globales sur chacun de ces trajets: durée passée en mer, rayon maximal, vitesse 
moyenne, etc. 
I.2.1.c. Sources principales de variation des trajets d’approvisionnement 
Selon les oiseaux marins étudiés, la durée d’un trajet (un aller-retour depuis le nid) est 
très variable : de quelques heures chez les fous tropicaux élevant un jeune poussin à plusieurs 
dizaines de jours chez de vieux albatros hurleurs pendant la phase d’incubation. Au sein d’une espèce il 
peut y avoir de fortes disparités dans la durée moyenne des trajets, et dans les comportements 
d’approvisionnement en général selon les populations (Lewis et al. 2001, Hamer et al. 2001, Oppel 
et al. 2015, Mendez, Borsa, et al. 2017). Au sein d’une population, une loi qui semble générale est que 
les individus en incubation partent plus longtemps que les individus dont le poussin a 
récemment éclot et qui nécessite de fréquents nourrissage (Weimerskirch & Lys 2000, 
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Weimerskirch et al. 2014, Mendez et al. 2016). A mesure que le poussin grandit, les trajets deviennent 
ensuite de plus en plus longs (Weimerskirch & Lys 2000). Au sein même d’une population au même 
stade reproducteur, il existe aussi parfois de fortes différences de comportement (destination, durée 
du trajet) entre individus de sexe et/ou d’âge différents (Mancini et al. 2013, Weimerskirch et 
al. 2014). 
De manière générale, plus le trajet dure longtemps, plus il y a de chances que 
l’individu se soit considérablement éloigné de la colonie dans sa recherche de 
nourriture (Weimerskirch 2007). La distance entre la colonie et le point le plus éloigné du trajet, 
appelée rayon de prospection maximal (« maximum range en anglais) varie ainsi de quelques 
kilomètres à plusieurs centaines de kilomètres (voire milliers) selon les espèces et les stades 
reproducteurs (Figure I-10).  
 
Figure I-10: Principaux facteurs affectant la durée et le rayon de prospection des trajets d’approvisionnement 
des oiseaux marins. Haut : Relation entre le rayon de prospection maximal moyen et la durée moyenne d'un 
trajet dans les populations d'oiseaux marins, pour des oiseaux marins volants (noir, n = 68 de 38 populations à 
différents stades reproducteurs, de 29 espèces) ou nageant (manchots : blanc). Reproduit de (Weimerskirch 
2007). Bas, gauche : rayon de prospection moyen en fonction du stade reproducteur chez une population de 
fous à pieds rouges, reproduit de (Mendez et al. 2016), Bas, droite : rayon de prospection moyen chez 
différentes populations de fous à pieds rouges, reproduit de (Mendez, Borsa, et al. 2017). 
Enfin la visualisation de ces trajets révèle très vite des variations non seulement entre trajets, 
mais aussi au sein de chaque trajet, en termes de sinuosité et de vitesse locale. Certaines phases du 
trajet sont très directives, souvent rapides, d’autres sont plus sinueuses et souvent plus 
lentes. Cette caractéristique a été très tôt remarquée (Weimerskirch et al. 1993) et rapidement 
mise en lien avec la théorie sur les recherches en zone restreinte ou en marches de Lévy 
pour des ressources distribuées en parcelles (Weimerskirch et al. 2002, Humphries et al. 
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2012). En effet, l’image intuitive des bancs de poisson, archétype de la parcelle, ainsi que des études 
empiriques sur la distribution hétérogène en parcelles et « parcelles de parcelles » du krill 
(Fauchald 1999, Fauchald et al. 2000), une des proies majeures de nombreux oiseaux marins en plus 
d’une ressource économique majeur pour des pêcheurs humains, donnaient crédit à l’hypothèse de 
proies marines agrégées spatialement à diverses échelles, et donc à l’utilisation de telles stratégies 
(Weimerskirch, Gault, et al. 2005, mais voir aussi Weimerskirch et al. 2007, Hamer et al. 2009).  
I.2.1.d.Une difficulté majeure : très peu d’informations sur la localisation des proies 
Le principal inconvénient à travailler sur l’écologie alimentaire des oiseaux marins est 
qu’il est très difficile d’obtenir des données précises sur leur environnement (aux 
mêmes échelles spatio-temporelles que leurs déplacements), et notamment sur les 
distributions et les déplacements de leurs proies. Les oiseaux marins se nourrissent de 
diverses proies (poissons, céphalopodes, crustacés, etc.) qui passent l’essentiel de leur temps sous 
l’eau, dans des régions difficiles d’accès pour nous (Figure I-11).  
 
Figure I-11: Grand albatros en vol au-dessus de l'Océan Austral. L’approvisionnement des oiseaux marins 
pourrait être limité par le faible taux de rencontre des ressources marines, du fait de leur rareté, de leur 
dispersion, et/ou de leur imprévisibilité. 
Pendant longtemps, l’environnement marin a été considéré extrêmement dynamique et 
imprévisible, voire pauvre (Ashmole 1963, Lack 1968, Ricklefs 1990). Selon cette hypothèse les oiseaux 
marins seraient directement limités dans leurs stratégies d’histoire de vie par leur capacité à trouver 
suffisamment de nourriture dans cet environnement pour les rapporter à leur poussin (Ricklefs 1990, 
Dobson & Jouventin 2007). Ayant peu d’information disponible sur la localisation de leurs 
rares ressources, leur approvisionnement serait limité par le taux de rencontre de 
proies et les oiseaux n’auraient ainsi que peu de latitude pour se permettre de 
sélectionner les ressources qu’ils consomment (Schoener 1971). 
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Pourtant, cette hypothèse d’oiseaux marins cherchant « au hasard » est 
aujourd’hui questionnée et nuancée (Weimerskirch 2007, voir aussi Ricklefs 1990). 
L’hypothèse prévalant aujourd’hui est que cela dépend des espèces et des milieux 
(Weimerskirch 2007), avec en particulier une dichotomie souvent supposée entre oiseaux 
marins tropicaux et oiseaux marins de plus haute latitude (voir plus bas). Cette distinction 
par le milieu est basée sur deux grands types d’arguments : une meilleure compréhension des 
dynamiques de leur environnement et/ou de leurs proies ; et certaines propriétés observées dans les 
déplacements des oiseaux marins.  
I.2.2. Arguments en faveur de l’anticipation des zones de ressources par les oiseaux 
marins 
I.2.2.a. Dynamique et répétabilité du milieu marin : notions d’océanographie 
L’essor de l’océanographie au cours du XXe siècle a vite mis en évidence que de nombreuses régions 
marines sont hétérogènes et présentent des zones plus productives que d’autres qui apparaissent à des 
endroits prévisibles (Mann & Lazier 2013), et auxquelles semblent souvent s’associer les oiseaux 
marins (Hunt 1999, Bost et al. 2009, Wakefield et al. 2009).  
 
Figure I-12: Température de surface des océans (du violet-rouge à 30°C au bleu à 0-2°C) et courants marins 
(traits bancs) estimés à partir de données satellites (ici le 5 février 2016), montrant des masses d’eau aux limites 
latitudinales souvent nettes (« fronts »). Le rond vert indique l’archipel de Crozet. Accédé en ligne sur 
https://earth.nullschool.net/, © 2018 Cameron Beccario. 
L’océan peut ainsi être divisé en régions (masses d’eau) aux propriétés 
biophysiques distinctes (en termes de température, salinité, et assemblages d’espèces 
par exemple). Il existe à la surface des océans des structures spatiales relativement persistantes 
et/ou périodiques dans le temps, dans lesquelles la productivité biologique notamment primaire est 
accrue (Mann & Lazier 2013). C’est le cas des fronts, où des masses d’eau aux propriétés physiques 
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différentes se rejoignent en se mélangeant très peu (par exemple le front subantarctique qui passe au 
nord de Crozet, où la température de l’eau passe en quelques dizaines de kilomètres de 20 à 8°C, 
transition jaune-vert sur la carte Figure I-12). Ces différents types de structure se forment et se 
déplacent à des échelles de temps et d’espace extrêmement variables (schéma de revue 
dans Wakefield et al. 2009), depuis des phénomènes de quelques mètres durant quelques minutes 
jusqu’à des structures à l’échelle de bassins océaniques stables années après années. Les deux facteurs 
majeurs à l’origine de ces hétérogénéités sont les reliefs sous-marins et le climat ou la météorologie. 
Les régularités sont pour leur part principalement induites par les rythmes saisonniers ou de marées. 
Le paradigme général est que ces structures peuvent concentrer physiquement les 
nutriments et/ou les échelons trophiques inférieurs, et par effet de cascade pourraient 
attirer et concentrer les organismes s’en nourrissant éventuellement jusqu’aux 
prédateurs supérieurs comme les oiseaux marins (Hunt 1999, Bost et al. 2009, Wakefield et 
al. 2009). 
Toutefois il faut noter que l’association des oiseaux à ces zones n’explique pas 
comment ils les atteignent. Ces observations sont compatibles avec l’utilisation de mémoire de la 
localisation de ces structures comme avec d’autres mécanismes, comme une prospection aléatoire 
suivies de recherche en zone restreinte lorsque des proies sont détectées. Ainsi sans anticiper ces 
zones, ni même forcément les reconnaitre par leurs propriétés bio-physiques, il peut être attendu que 
les oiseaux marins passent plus de temps dans ces zones. Il a cependant été suggéré que certaines 
caractéristiques des trajets semblent indiquer que les oiseaux marins anticipent leurs zones de 
nourrissage (Weimerskirch 2007, Pettex et al. 2010, Wakefield et al. 2015).  
I.2.2.b. Arguments utilisés pour inférer l’anticipation ou non des zones de proies 
De manière générale, quatre propriétés différentes des trajets ont été utilisés pour suggérer 
l’anticipation ou non des zones de nourrissage par les oiseaux marins. La première est l’observation de 
trajets dont les « étapes » successives (pour la définition des “étapes” dans ces études voir Codling & 
Plank 2011, James et al. 2011, Humphries et al. 2013) semblent suivre une distribution de puissance 
inverse, comme dans la marche de Lévy (Humphries et al. 2012, 2013, e.g. Focardi & Cecere 2014). Les 
grands albatros en particulier semblent souvent avoir des mouvements qui rappellent 
les marches de Lévy (Viswanathan et al. 1996), ce qui fait conclure à une recherche (optimale) de 
ressources imprévisibles. Ces études et leurs conclusions ont néanmoins été fortement critiquées d’un 
point de vue méthodologique et épistémologique (Edwards et al. 2007, James et al. 2011, Pyke 2014). 
D’autre part d’un point de vue strictement théorique, on a vu plus tôt que « l’optimalité » de la marche 
de Lévy est remise en question (Benhamou 2007). 
Dans une méta-analyse des trajets publiés jusque-là (Weimerskirch 2007) rapportait que 
dans 93% des populations les trajets pouvaient majoritairement être caractérisés 
comme « commutif » (en opposition aux trajets dits « en boucle », Figure I-13), à savoir que 
l’oiseau part du nid dans une certaine direction, semble intensifier sa recherche localement après une 
phase relativement droite, puis rentre au nid par une trajectoire droite depuis une direction très 
semblable à la direction de départ (Figure I-13, milieu). Aucune mesure précise n’est proposée dans ce 
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papier pour quantifier ce comportement, mais l’auteur insiste sur la similarité entre l’angle de départ 
et l’angle de retour, plutôt que sur la rectitude jugée trop sensible aux effets du vent. Pourquoi la 
similarité entre l’angle de retour et l’angle d’arrivée suggèrerait-elle l’anticipation de la 
destination davantage que des angles différents? L’argument semble intuitif, mais aucune 
justification théorique n’est proposée. 
 
Figure I-13:Typologie des trajets d’approvisionnement à place centrale, reproduite de (Weimerskirch 2007). 
L’auteur note que le premier type n’est pratiquement jamais observé, et que dans 93% des sous-populations 
analysées en 2007 (n=63), les trajets de type commutif sont majoritaires sur les trajets de type « boucle ». 
Dans certaines études, les auteurs insistent sur l’aspect très rectiligne des phases 
de mouvement entre le nid et la zone de nourrissage (Pettex et al. 2010, Regular et al. 2013). 
Ces arguments semblent directement contredire certains résultats théoriques exposés plus tôt dans 
l’introduction : de manière générale, en absence d’information, la ligne droite semble permettre 
d’optimiser son taux de rencontre de ressources au moins dans certains cas. D’autre part le vent peut 
fortement influencer les mouvements des oiseaux marins et notamment leur rectitude (Weimerskirch 
et al. 2000, Amélineau et al. 2014), ce qui n’est pas discuté dans (Pettex et al. 2010, Regular et al. 
2013).  
Chez les primatologues, qui ont posé des questions similaires pour comprendre 
les mouvements de troupes sauvages de primates et de mammifères sociaux, les 
méthodologies sont plus prudentes et précises, ce qui permet de tirer des conclusions 
plus robustes (Janson & Byrne 2007, revues des approches dans Byrne & Bates 2011). Ces études 
mettent notamment en garde sur l’utilisation de l’argument de la ligne droite. Ces chercheurs 
développent des modèles nuls spécifiques et comparent les taux de rencontres de ressources de ces 
modèles aux taux de rencontre observés empiriquement. Ils cherchent également à déterminer si 
certaines ressources sont « ignorées » en chemin par les primates pour atteindre des ressources plus 
profitables ou plus périssables plus loin. Peut-on utiliser de tels modèles nuls dans le cas des oiseaux 
marins, pour générer des prédictions plus robustes ? Est-ce possible même lorsque l’on n’a pas de 
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données sur la localisation de leurs ressources ? La marche de Lévy ou la marche composite 
brownienne peuvent-elles servir de tels modèles nuls ? 
Enfin un dernier grand type d’argument utilisé chez les oiseaux marins est 
l’observation de fidélité spatiale : le fait qu’un individu retourne souvent dans une 
même zone au cours de ses trajets successifs (Weimerskirch 2007). La fidélité spatiale est très 
documentée chez de nombreuses espèces d’oiseaux marins et chez d’autres prédateurs marins (Patrick 
et al. 2014, Ceia & Ramos 2015, Phillips et al. 2017). Ces observations semblent ainsi cohérentes avec 
la compréhension des dynamiques océanographiques présentées plus haut (Weimerskirch 2007). De 
fait la fidélité spatiale chez les oiseaux marins a surtout été analysée et observée (Ceia & Ramos 2015) 
dans des régions où l’océanographie semble assez stable et productive (latitudes tempérées à polaires, 
zones de relativement faible profondeur sujettes aux forçages par mouvements de marée). 
Généralement dans ces études la fidélité spatiale corrèle avec la fidélité à certains habitats, et il n’est 
pas toujours facile de séparer la cause de l’effet (Patrick et al. 2014, Patrick & Weimerskirch 2017, 
Courbin et al. 2018). D’autre part cette fidélité à l’échelle individuelle (différents individus de la même 
colonie vont se nourrir à différents endroits mais un même individu est fidèle à une zone) semble 
pouvoir persister plusieurs années au moins chez certaines espèces (albatros à sourcils noirs: Patrick & 
Weimerskirch 2017, albatros de Campbell: Sztukowski et al. 2018, fou de Bassan: Wakefield et al. 
2015), que la mesure soit faite sur la zone spatiale ou sur l’habitat. Il a ainsi été proposé que cette 
fidélité spatiale à long terme n’implique pas nécessairement l’utilisation de mémoire d’un trajet sur 
l’autre (Wakefield et al. 2015), mais des préférences innées ou acquises très tôt dans la vie de l’individu 
(Patrick et al. 2014, Wakefield et al. 2015, Votier et al. 2017). 
 
Figure I-14: Relation entre la probabilité de revenir sur une même zone entre trajets successifs d'un individu, à 
10-20km près (y : fidélité) et rayon de prospection maximal (x), en fonction de la latitude de la colonie (carré : 
tropical, rond : tempéré à polaire) et de l’habitat prospecté (blanc : océanique, gris foncé : plateau 
continentaux, noir : bords de plateaux continentaux, gris clair : mélange d’habitats océaniques et de bords de 
plateaux). Reproduit de (Weimerskirch 2007). 
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A l’inverse, il semble que la fidélité spatiale soit beaucoup plus faible chez 
certains oiseaux marins. Dans sa méta-analyse, (Weimerskirch 2007) mesure la fidélité 
individuelle comme la proportion de trajets qui repassent à moins de 10-20km d’une zone visitée dans 
le trajet précédent. Les résultats sont que cette proportion tend à décroitre avec le rayon de 
prospection maximal des populations, et que cette probabilité est nulle chez certaines populations, 
quel que soit leur rayon de prospection maximal (Figure I-14).  
Ces populations à faible fidélité spatiale semblent contenir de façon disproportionnée des 
oiseaux marins s’approvisionnant en secteur océanique (8 des 10 populations étudiées, ainsi que les 
espèces à habitat mixte comme le grand albatros) et des oiseaux marins tropicaux (les 5 populations 
étudiées à l’époque, s’approvisionnant dans des habitats variés). Le cas des oiseaux marins tropicaux 
en particulier est très intéressant au vu de la stochasticité apparente de leur milieu (voir section 
suivante), mais ces résultats étaient jugés préliminaires car basés sur peu de données (Weimerskirch 
2007). Il y a eu très peu de nouvelles études de fidélité en milieu tropical depuis (revue dans Ceia & 
Ramos 2015, Oppel et al. 2017, Gilmour et al. 2018). 
I.2.3. Le cas particulier des oiseaux marins tropicaux 
 
Figure I-15: Production primaire annuelle globale des océans en 2015 (concentration en chlorophylle-a déduite 
des mesures d’émissions lumineuses dans différentes bandes de longueurs d’onde par le satellite Aqua de la 
NASA). Accès le 04/08/2018 à https://oceancolor.gsfc.nasa.gov/cgi/l3, crédit : NASA Goddard Space Flight Center, Ocean 
Ecology Laboratory, Ocean Biology Processing Group. Moderate-resolution Imaging Spectroradiometer (MODIS) Aqua, 
NASA OB.DAAC, Greenbelt, MD, USA. 
 En milieu tropical, le fort ensoleillement permanent réchauffe les eaux de surface, faisant 
diminuer leur densité relativement aux eaux plus profondes. Il en résulte une relative stabilité verticale 
de la colonne d’eau en absence de variations dans la topographie des fonds marins. Or les brassages 
verticaux sont avec les apports fluviaux les principales sources de nutriment pour les organismes 
photosynthétiques de surface (Mann & Lazier 2013). Il en résulte que le milieu océanique tropical 
présente une productivité primaire bien plus faible (Figure I-15), et généralement moins 
marquée par les saisons qu’en plus hautes latitudes (Mann & Lazier 2013). Il y est d’autre part 
souvent plus difficile d’y identifier des zones statiques plus productives et prévisibles 
comme aux plus hautes latitudes. Au vu des mécanismes physiques impliqués dans ces 
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dynamiques, cette plus grande imprévisibilité apparente du milieu océanique tropical est par ailleurs 
probablement très ancienne à l’échelle évolutive des oiseaux marins. 
Beaucoup d’oiseaux marins des régions tropicales appartiennent à des familles qui ne se 
retrouvent pas sous d’autres latitudes : paille-en-queue, frégates et fous tropicaux. Parmi ces oiseaux, 
les frégates et les fous tropicaux ont un régime alimentaire composé en grande partie 
(Nelson 2005) de poissons volants (par exemple les Exocetidae) et de calmars volants (par 
exemple les Ommastrephidae). Pour être accessibles aux fous tropicaux et aux frégates, leurs 
proies doivent être très proches de la surface, ou s’envoler au-dessus de la surface (Figure I-16). Un des 
facteurs déterminants de la disponibilité de ces proies pour les oiseaux marins tropicaux est la 
présence de prédateurs sous-marins (thons, dauphins, espadons, etc., Figure I-16) qui 
les poussent et les concentrent à la surface (Au & Pitman 1988, Ballance & Pitman 1999, 
Thiebot & Weimerskirch 2013) et les forcent à tenter de s’échapper en volant au-dessus de l’eau 
(Figure I-16). La distribution des bancs de thon étant elle-même difficile à prédire (Miyake 2005, 
Fonteneau et al. 2013), il semble donc que les zones de disponibilité des proies de ces oiseaux 
marins tropicaux soient gouvernées par des interactions stochastiques assez difficiles à 
prévoir, et très éphémères.  
 
Figure I-16: Gauche : Frégate tentant de capturer un poisson émergeant à la surface de l'eau. Les frégates 
capturent toutes leurs proies en vol, elles ne peuvent donc accéder qu'à des proies se rapprochant de la surface 
(photo © Henri Weimerskirch). Ces oiseaux marins tropicaux rejoignent donc généralement des agrégations 
mixtes de différentes espèces d’oiseaux marins et de prédateurs sous-marins (droite, photo © Tony Ludovico). 
L’hypothèse prévalant dans ces régions est que les prédateurs supérieurs dont les 
oiseaux marins se basent essentiellement sur la détection d’agrégation (« local enhancement ») 
souvent multi-spécifiques de prédateurs aériens et sous-marins (Ballance & Pitman 1999, 
Weimerskirch 2007). Néanmoins quelques études très récentes suggèrent un minimum de fidélité chez 
certains de ces oiseaux marins tropicaux (Oppel et al 2015, 2017, Gilmour et al 2018). 
I.2.4. Une « nouvelle » source de nourriture pour les oiseaux: les bateaux de pêche 
Au XXe siècle, la pêche industrielle s’est considérablement développée, 
progressivement dans toutes les mers du globe (Pauly et al. 2005). Les techniques de pêche 
sont variées, allant de différentes méthodes de pêche au filet à l’utilisation de lignes porteuses de 
milliers d’hameçons (les palangres). Bien qu’il y ait des observations d’oiseaux marins suivant des 
bateaux avant la pêche industrielle (Tickell 2000), ces interactions semblent s’être considérablement 
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intensifiées au siècle dernier (Pauly et al. 2005), ce qui est relativement récent à l’échelle du temps de 
génération des oiseaux marins (mais voir Barbraud et al. 2013). 
De nombreuses espèces d’oiseaux marins se nourrissent en effet des appâts, 
pertes ou rejets mis involontairement à leur disposition par les activités de pêche 
(Hudson & Furness 1989, Bicknell et al. 2013, Oro et al. 2013). A l’échelle mondiale, la quantité 
de nourriture ainsi générée par les activités de pêche est estimée à 7,3 millions de 
tonnes par an (Oro et al. 2013). Cette nourriture semble également très facile d’accès : elle 
est concentrée autour des bateaux qui peuvent être très visibles de loin, et est assez facile à capturer. 
Souvent, les pêcheurs ont par ailleurs des comportements réguliers, des zones de pêche privilégiées, 
qui pourraient les rendre très prévisibles dans l’espace et dans le temps (Oro et al. 2013). Si les 
ressources « naturelles » des oiseaux marins sont très dispersées et « imprévisibles », on peut 
s’attendre à ce qu’ils soient particulièrement attirés par la nourriture offerte par les activités de pêche, 
avec le risque qu’ils en deviennent dépendants (Bicknell et al. 2013).  
Toutefois la nourriture produite par les activités de pêche présente certains aspects plus 
négatifs : qualité nutritive douteuse (Grémillet et al. 2008); intense compétition et 
agressivité entre individus et entre espèces dans ces agrégations (Hudson & Furness 1989, Cherel 
et al. 1996); et enfin, dans le cas notamment des palangriers, forte mortalité induite sur les 
oiseaux. Les captures accidentelles d’oiseaux sont avec la prédation par les rats la 
principale cause de déclin des populations d’albatros et de pétrels dans le monde (Croxall 
et al. 2012), avec entre 160 000 et 320 000 oiseaux qui pourraient être tués annuellement dans le 
monde par hameçonnage sur les palangres (Anderson et al. 2011). Ces aspects négatifs potentiellement 
perceptibles par les oiseaux suffisent-ils à peser dans la balance lorsqu’un oiseau doit décider s’il va 
exploiter la nourriture disponible derrière les bateaux de pêche ? Ces ressources sont apparues 
récemment à l’échelle évolutive, pour ces oiseaux au temps de génération long, ce qui 
questionne leur capacité d’adaptation (Barbraud et al. 2013).  
 Depuis quelques années (Votier et al. 2010), certains chercheurs ont pu avoir accès à des 
données GPS précises sur les mouvements de bateaux officiellement autorisés à pêcher 
dans certaines zones territoriales. Il est ainsi possible de croiser les trajets des bateaux 
avec les trajets des oiseaux en mer au même moment (Votier et al. 2010, Torres et al. 2013, 
Croxall et al. 2013). Ces études révèlent généralement de fortes variabilités entre les individus 
dans leur temps passé à proximité des bateaux (e.g. Granadeiro et al. 2014, Patrick et al. 2015, 
Torres et al. 2013, Sommerfeld et al. 2016). Ces études n’ont toutefois pas partitionné dans ces 
variations entre individus ce qui est dû aux fluctuations des chances de rencontrer des 
bateaux, de ce qui est dû à la probabilité d’attraction ou au temps resté auprès du bateau 
à chaque interaction. En d’autres termes, malgré des données suffisamment précises, ce 
comportement n’a encore pas été analysé sous l’angle d’une approche théorique du comportement 
d’approvisionnement. Il est ainsi difficile de prédire quelles espèces et/ou quels individus sont plus 
susceptibles d’interagir avec des bateaux, et pourquoi, malgré d’importants enjeux de conservation.  
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I.3. Synthèse : objectifs et argumentaire de la thèse 
Le comportement d’acquisition de nourriture peut être décomposé en décisions affectant les chances 
de rencontres de ressources, plus ou moins dispersées et agrégées, et en décisions d’exploitation des 
ressources rencontrées (Schoener 1971, Charnov 1976, Bell 2012). Chacune de ces décisions est 
contrainte par le compromis existant entre l’exploitation et l’exploration (Mehlhorn et al. 2015, Hills et 
al. 2015), et par l’information disponible à l’organisme pour orienter ses choix. L’utilisation de 
mémoire des expériences individuelle passées peut permettre à l’organisme d’adapter ses décisions à 
un environnement présentant des variations relativement lentes à l’échelle de la vie de l’individu 
(Stephens 1991, Dukas 1998, Fagan et al. 2013). Mettre à jour sa mémoire fréquemment peut 
permettre de suivre des variations environnementales plus fréquentes. Néanmoins la capacité et 
l’utilisation de mémoire impliquent des coûts, qui peuvent contrebalancer ses avantages (Burns et al. 
2010). Dans un environnement changeant trop rapidement, ou au contraire invariable, il est prédit que 
l’utilisation de mémoire pourrait être contre-sélectionnée (Mery & Kawecki 2002, Dunlap & Stephens 
2009). 
Les oiseaux marins à travers le monde ont des traits d’histoire de vie extrêmes avec une 
reproduction lente et une longue espérance de vie (Schreiber & Burger 2001). Il est généralement 
supposé que cette uniformité reflète une sélection due aux difficultés à acquérir des ressources dans 
l’environnement marin (Ricklefs 1990, Weimerskirch Henri 2018). Les données précises sur leurs 
proies sont cependant très rarement disponibles, ce qui limite notre compréhension de leurs stratégies 
d’approvisionnement. Il est souvent supposé que leur approvisionnement est limité par le taux de 
rencontre des ressources, et éventuellement par leur imprévisibilité.  
Différents arguments ont été utilisés pour inférer l’anticipation ou non de la localisation des 
ressources par les oiseaux marins (Weimerskirch 2007, Pettex et al. 2010) mais beaucoup semblent 
peu étayés voire en contradiction avec les arguments théoriques (Benhamou 2007, Pyke 2014). Dans 
certains environnements, la prévisibilité des zones océanographiques productives semble favoriser des 
stratégies de fidélité spatiale à long terme. En milieu tropical, la stochasticité de la distribution des 
proies semble moins favorable aux stratégies de fidélité spatiale, mais pourrait être liée à un manque 
de données (Weimerskirch 2007, Ceia & Ramos 2015, Gilmour et al. 2018). Enfin selon l’hypothèse de 
la limite par le taux de rencontre des ressources et le compromis exploration-exploitation, les oiseaux 
marins devraient être peu enclins à décliner des opportunités rencontrées en chemin, et en particulier 
pourraient être fortement attirés par les bateaux de pêche, ce qui pose d’importants problèmes de 
conservation. 
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I.3.2. Objectif 
Dans cette thèse, je vais chercher à préciser les informations que peuvent utiliser les oiseaux marins 
pour orienter leurs décisions d’approvisionnement. Quels arguments théoriques peuvent être utilisés 
pour traiter la question empiriquement? Quelles stratégies les oiseaux marins peuvent-ils employer 
dans des environnements très stochastiques ? L’imprévisibilité de leurs proies implique-t-elle qu’ils 
exploitent la moindre opportunité rencontrée au cours de leurs trajets, et quelles conséquences cela a-
t-il sur leurs interactions avec les bateaux de pêche ? Enfin, comment varient les réponses à ces 
questions selon les espèces et les individus ? Quels facteurs semblent essentiels pour expliquer les 
différentes stratégies d’approvisionnement chez ces animaux ? 
I.3.3. Structure 
Dans le premier chapitre, nous réexaminerons les arguments utilisés par les études précédentes sur 
cette question. Je présenterai de nouveaux résultats théoriques sur la controverse entre marche de 
Lévy et marches composites, je discuterai dans quelle mesure ces modèles théoriques peuvent être 
utilisés comme modèles nuls pour analyser des données empiriques sur les oiseaux marins et s’ils 
supportent les conclusions précédemment avancées. Enfin je proposerai une approche alternative 
basée sur l’analyse des biais directionnels, qui sera réutilisée plusieurs fois dans les chapitres suivants. 
Dans le second chapitre, nous étudierons les stratégies de recherche à large échelle et 
notamment la fidélité spatiale chez différents oiseaux marins tropicaux se nourrissant de poissons 
volants à la distribution stochastique et la disponibilité éphémère. Je testerai l’hypothèse générale 
qu’ils font très peu preuve de fidélité spatiale et adoptent des stratégies de recherche basées sur des 
indices en temps réel comme de l’information publique. Je comparerai pour cela leurs stratégies avec 
celles d’oiseaux marins connus pour leur fidélité spatiale. 
Dans le troisième chapitre, nous tirerons profit de données très précises sur les mouvements 
de bateaux de pêche autour des colonies de deux espèces d’albatros suivis par GPS. Nous pourrons 
ainsi examiner finement les réactions d’oiseaux marins à leurs ressources. Je chercherai à déterminer 
si les interactions des oiseaux avec les bateaux sont principalement déterminées par les taux de 
rencontre ou par des processus de sélection de ressources, et si cela varie selon les espèces et les 
individus. 
Je finirai en proposant une rapide synthèse de ce que l’on sait des stratégies 
d’approvisionnement des oiseaux marins vu sous l’angle de la théorie de l’approvisionnement optimal 
et de l’écologie cognitive, les apports de la thèse à cette question et mes réflexions sur les pistes qui 
restent à explorer. J’évaluerai si le cadre de l’écologie comportementale et cognitive dans lequel j’ai 
placé cette thèse peut nous aider à mieux comprendre l’écologie alimentaire des oiseaux marins, et 
dans quelle mesure cela pourrait nous aider à comprendre d’autres organismes. Je conclurai avec des 
réflexions sur les éventuelles implications en matière de prédictions des réactions de la faune sauvage 
aux changements de leur environnement. 
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Cabane d’étude de Pointe Basse, à proximité d’une colonie de grands albatros 
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II.1.  Sites d’étude 
Les données utilisées pour cette thèse proviennent d’espèces et de populations de 11 sites d’études 
différents à travers le monde (Figure II-1), dont sept en zone tropicale, un en Ecosse et trois dans 
l’Océan Austral. A l’exception des données sur les fous de Bassan, toutes les données présentées 
sur les oiseaux proviennent de programmes de recherche menés ou co-dirigés par Henri 
Weimerskirch, financés par de nombreux organismes. Mon travail de thèse a surtout constitué à 
les analyser, même si j’ai pu participer à plusieurs missions de déploiements de GPS sur le terrain 
avant et pendant la thèse. Les données sur les bateaux compilés dans la base Pecheker, ont été 
mises à disposition pour nos études par le Muséum d’Histoire Naturelle de Paris (Martin & 
Pruvost 2007), et leur récolte fait partie des obligations légales requises pour pêcher dans les eaux 
territoriales françaises. 
 
Figure II-1: Distribution mondiale des colonies de différentes espèces étudiées dans cette thèse. Les 
carrés rouges indiquent les colonies principales étudiées, la ou les espèces correspondantes sont 
illustrées. Les points orange indiquent des colonies pour lesquelles les résultats présentés seront moins 
détaillés, pour des raisons de clarté les espèces correspondantes n’ont pas été illustrées. 
II.1.1. Sites d’études tropicaux 
Quatre espèces d’oiseaux marins au total ont été étudiées en milieu tropical : des fous à pieds 
rouges (Sula sula) et des frégates du Pacifique (Fregata minor) sur l’ile de Genovesa dans 
l’archipel des Galápagos et sur l’ile d’Europa dans le canal du Mozambique, des fous à pieds 
rouges et des fous masqués (Sula dactylatra) sur l’ile de Surprise en Nouvelle Calédonie, des fous 
à pieds rouges et des fous bruns (Sula leucogaster) sur les iles Chesterfield en Nouvelle Calédonie, 
et enfin des fous à pieds rouges sur l’île de Walpole en Nouvelle Calédonie et sur l’ile de Christmas 
située au sud-Ouest de l’ile de Java.  
Ces différentes îles tropicales abritent un nombre très variable d’oiseaux marins (Tableau 
II-1), et présentent des conditions océanographiques variées, notamment en termes de distance 
aux grandes terres émergées, de bathymétrie et de production primaire (Mendez, Borsa, et al. 
2017). Ces études ont été menées dans le cadre de divers programmes ou missions ponctuelles 
(programme français ‘Iles Eparses’ (2011-2013), croisière MOMAlis à bord du RV ‘Alis’, 
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programme EARLYLIFE ERC-2012-ADG_20120314), parfois certains sites ont été étudiés 
plusieurs années (Tableau II-1). 
Tableau II-1: Sites d’études tropicaux. Taille des populations de fous repris de (Mendez 2017), incluant 
toutes les espèces de fous de l’île, taille des populations de frégates repris de (Weimerskirch et al. 2017). 
Colonie Espèces étudiées 
Taille des 
populations de 
fous et frégates 
Années de 
suivi 
Europa, canal du Mozambique 
(22.4°S, 40.4°E) 
Frégates du Pacifique,  
fous à pieds rouges 
~ 3 000 fous, 
~ 1 500 frégates 
2011-2015 
(fous),  
2013-2015 
(frégates) 
Genovesa, Galápagos  
(0.3°N, 89.9°W) 
Frégates du Pacifique,  
fous à pieds rouges 
~ 140 000 fous,          
~ 100s frégates 
2015 (frégates), 
2009 et 2014 
(fous) 
Christmas Island, Est Oc. 
Indien  
(10.5°S, 105.7°E) 
Fous à pieds rouges 
~ 20 000 fous, 
frégates 
2010, 2014 
Surprise, Nouvelle-Calédonie 
(18.5°S, 163.10E) 
Fous à pieds rouges,  
fous masqués 
~ 4 000 fous, 
~ 10s frégates 
2015 
Walpole, Nouvelle Calédonie 
(22.6°S, 168.9°E) 
Fous à pieds rouges 
~ 100s fous, 
500-900 frégates 
2014 
Chesterfield, Nouvelle 
Calédonie (19.9°S, 158.4°E) 
Fous à pieds rouges,  
fous bruns 
~ 12 000 fous, 
~ 100s frégates 
2012 
II.1.2. Site d’étude Ecossais 
Des fous de Bassan (Morus bassanus) ont été étudié en Ecosse à la colonie de Bass Rock (à l’est 
d’Edimbourg) qui a donné son nom à l’oiseau, et qui est aujourd’hui l’une des plus grosses 
colonies du monde (Wakefield et al. 2013) pour cette espèce (~90 000 couples). Cette colonie à 
l’embouchure du Firth of Forth donne sur les eaux continentales peu profondes de mer du Nord, 
caractérisées en été par des fronts océaniques assez prévisibles (Wakefield et al. 2015). Les 
oiseaux ont été sexés génétiquement (Cleasby et al. 2015). 
J’ai eu accès à ces données par l’intermédiaire de Keith Hamer de l’Université de Leeds, 
auprès de qui j’avais réalisé un stage de M2 qui sert de base aux analyses présentées dans ce 
chapitre. Ces données font partie d’un programme financé par le NERC dont Keith Hamer était 
l’un des bénéficiaires (avec Steve Votier, Stuart Bearhop, Ewan Wakefield et Thomas Bodey, 
Standard Grant NE/H007466/1). 
II.1.3. Sites d’études dans l’Océan Austral 
Trois espèces d’albatros ont été étudiées dans l’Océan Austral au sud de l’Océan Indien, dans les 
îles de Crozet (46°S, 51.9°E), Kerguelen (49.6°S, 70.3°E) et Amsterdam (37.8°S, 77.5°E). Ces iles 
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balayées par des forts vents d’Ouest quasi permanents sont des territoires français sous 
l’administration des Terres Australes et Antarctiques Françaises (TAAF). Elles abritent des 
colonies d’oiseaux marins, de manchots et de mammifères marins (otaries, éléphants de mer) qui 
représentent au total plusieurs millions d’individus (Delord et al. 2014).  
II.1.3.a. Caractéristiques géographiques 
Les iles de l’archipel de Crozet sont entourées d’un plateau continental d’environ 30 000km², 
l’archipel de Kerguelen est situé sur un plateau continental plus large de près d’un million de km² 
dont la moitié sud est sous juridiction australienne (plateau et ile de Heard). Les eaux 
correspondant aux plateaux continentaux sont les zones d’approvisionnement privilégiées de 
nombreuses espèces d’oiseaux marins pendant l’été Austral (Delord et al. 2014), et sont également 
exploités sur leur pourtour (zone de pente de plateau) par des bateaux pêchant des poissons de 
fond (Pruvost et al. 2015).  
Alors que les archipels de Crozet et Kerguelen sont situés dans des eaux subantarctiques dont 
la température oscille entre 6 et 10°C, l’ile d’Amsterdam est située au-dessus de la convergence 
subtropicale où les eaux sont à des températures de 15-23°C. Ces trois sites font l’objet de suivis 
scientifiques à longs termes des oiseaux marins dans le cadre d’un programme scientifique à long 
terme financé par l’Institut Paul Emile Victor (IPEV, ex Institut Polaire Français) et aujourd’hui 
coordonné par Henri Weimerskirch au CNRS de Chizé (Weimerskirch Henri 2018). 
 
Figure II-2: Albatros hurleurs (de gauche à droite: juvénile encore partiellement en duvet, mâle, femelle, 
noter le bague à la patte de la femelle, adulte de sexe inconnu) sur l’ile de la Possession à Crozet. Crédit 
photo : © Henri Weimerskirch 
II.1.3.b. Suivi à long terme des oiseaux marins des terres australes françaises 
Les populations de grands albatros (Diomedea exulans), d’albatros à sourcils noirs (Thalassarche 
melanophrys) et d’albatros d’Amsterdam (Diomedea amsterdamensis) font l’objet d’un suivi 
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scientifique à long terme (Figure II-2), notamment démographique depuis plusieurs décennies 
(suivi annuel depuis 1966 dans le cas des albatros hurleurs de Crozet, depuis 1978 pour l’albatros 
à sourcils noirs à Kerguelen, et depuis 1983 pour l’albatros d’Amsterdam). Tous les ans un 
baguage systématique de tous les individus de la colonie est effectué (Weimerskirch, Brothers, et 
al. 1997, Pardo, Barbraud, Authier, et al. 2013, Weimerskirch Henri 2018). 
Ces oiseaux étant fortement philopatriques (les oiseaux reviennent généralement nicher 
toute leur vie sur leur colonie de naissance), un pedigree très détaillé est disponible pour la 
plupart des individus (âge exact ou estimé selon l’âge de la pose de bague, sexe déterminé 
visuellement ou génétiquement, histoire des tentatives de reproduction, etc.). D’autre part depuis 
les années 1990, ces deux populations (et en particulier celles d’albatros hurleurs) ont fait l’objet 
de nombreuses études du mouvement des individus en mer, par suivi télémétrique, dont des 
suivis par GPS depuis les années 2000 (Weimerskirch, Mougey, et al. 1997, Weimerskirch et al. 
2014, Patrick & Weimerskirch 2017). 
II.2. Déploiements des balises de suivi des déplacements 
II.2.1. Méthodes de capture et d’attachement 
Selon les espèces, les oiseaux sont capturés à leur nid à la main (albatros) ou à l’aide d’une perche 
munie d’un nœud coulant (fous et frégates). Lorsque les oiseaux sont en phase d’incubation ou 
élèvent de jeunes poussins, et que le partenaire n’est pas présent, l’œuf ou le poussin sont 
éventuellement protégés des intempéries et/ou des prédateurs en couvrant le nid le temps de la 
manipulation de l’adulte. 
Diverses mesures biométriques peuvent être effectuées pendant ces manipulations 
(mesures standardisées des longueurs et hauteurs de bec, longueurs de tarse, d’aile) ainsi qu’une 
pesée à l’aide de balances mécaniques. Les oiseaux non bagués peuvent l’être à cette occasion 
(baguage non systématique en milieu tropical, lorsque les probabilités de revoir l’animal après la 
mission sont faibles). Les oiseaux déjà bagués sont identifiés pour retrouver leur pedigree. 
Une balise insérée dans une gaine plastique étanche est ensuite fixée aux plumes à l’aide 
de ruban adhésif (généralement de la marque Tesa qui offre une très bonne adhérence résistante à 
l’humidité), dans l’axe du corps de l’animal. Selon les espèces, la balise est déployée sur les plumes 
du dos (albatros, frégates), ou sur les plumes centrales de la queue (fous). De la glue est parfois 
utilisée pour renforcer l’adhérence, en particulier pour les poses longues.  
Une fois la manipulation terminée, l’oiseau est replacé proche de son nid si le partenaire 
n’est pas présent, et généralement y retourne très rapidement. Lorsque les oiseaux sont capturés 
au moment d’un échange de partenaire au nid, les individus capturés sont ceux sur le point de 
partir, ils sont lâchés plus loin de leur nid pour les encourager à partir et éviter un nouvel échange 
de partenaire lié au stress et à la confusion de la manipulation.  
Lorsque les balises nécessitent d’être récupérées pour accéder aux données, les oiseaux 
sont marqués pour reconnaissance et après avoir été observés absent de la colonie, ils sont 
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recapturés selon la même méthode, et peuvent éventuellement être pesés pour obtenir le gain de 
masse pendant leur trajet d’approvisionnement. Lorsqu’ils ne sont pas recapturés, la balise finit 
par se détacher toute seule ou au moment de la mue de l’oiseau. 
II.2.2. Ethique et effets des balises et des manipulations sur les oiseaux 
Les balises déployées sur les animaux sont choisies pour être les moins encombrantes et les plus 
légères possibles. Elles n’excèdent jamais 3% de la masse des individus, et généralement sont bien 
en deçà de ce seuil limite (Phillips et al. 2003, Vandenabeele et al. 2012). Dans le cas des espèces 
plongeuses comme les fous, le déploiement sur la queue limite la gêne au moment de l’impact de 
la plongée, mais pourrait augmenter la dépense énergétique des oiseaux, il ainsi été recommandé 
récemment comme compromis de placer les appareils dans le bas du dos (Vandenabeele et al. 
2014). L’air est chassé au maximum des gaines plastiques pour en limiter la flottabilité. 
Ces déploiements occasionnent du stress ponctuel pour les oiseaux le temps de la 
manipulation, mais n’affectent pas durablement leur comportement (Lamb et al. 2017). Plusieurs 
études ont vérifié que chez les grandes espèces d’oiseaux ces déploiements n’affectent pas leur 
succès reproducteur ou leur survie (Barbraud & Weimerskirch 2012). Si chez les plus petites 
espèces d’oiseaux le déploiement de balises encombrantes peut augmenter la durée de trajets 
d’approvisionnement (Phillips et al. 2003, Vandenabeele et al. 2012), ce n’est pas le cas des 
espèces étudiées ici (c’est vérifiable en observant les dates de départ et de retour des individus non 
équipés voisins). Le déploiement de caméras sur certaines espèces montre que les individus 
équipés ont des comportements normaux en mer comparables aux individus non équipés 
(Sakamoto et al. 2009, Thiebault, Mullers, Pistorius, Meza-Torres, et al. 2014). 
Toutes les manipulations sont effectuées après autorisation des autorités locales et 
validation par un comité d’éthique, en connaissance des statuts de protection des espèces. Enfin, 
ma thèse est l’illustration du fait que les données récoltées pour certains programmes spécifiques 
peuvent être valorisées à nouveau de nombreuses années plus tard dans le cadre de nouvelles 
analyses non anticipées au moment du déploiement. 
II.2.3. Balises utilisées 
Selon les espèces, les localités et les années d’études, différents modèles de balises ont été utilisés. 
Dans la majorité des cas, les balises sont de petits GPS dits « I-GotU » (Mobile Action Technology, 
Taiwan Inc.) d’environ 30 ou 20g selon la batterie associée et la gaine. Le système de localisation 
par GPS repose sur un principe de « triangulation » par une constellation de satellites dédiés, ce 
système permet une très grande précision de l’ordre de quelques mètres d’erreur au maximum. 
Ces balises sont pré-programmables, et selon la fréquence d’acquisition des localisations GPS (de 
30s à 15min dans nos études, selon les années, les populations et les espèces) peuvent durer 
plusieurs jours ou semaines. Dans le cas des frégates à Europa, des balises GPS couplées à des 
panneaux solaires ont été utilisées (PS-RF, e-obs GmbH, Munich, Germany, 30g), ce qui permet 
d’étendre considérablement la durée des enregistrements par individus, notamment en milieu 
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tropical. Ces balises transmettaient automatiquement leurs données à une antenne placée à la 
colonie, et ne nécessitent donc pas une recapture de l’animal.  
Dans deux populations (frégates aux Galápagos et albatros d’Amsterdam), la majorité des 
données provient d’un tout autre type de balise, qui reposent sur le système Argos et non pas le 
système GPS. Ces balises envoient en direct leurs localisations à des satellites dédiés, et ne 
nécessitent ni recapture de l’animal, ni antennes de téléchargement. Elles sont en revanche plus 
volumineuse, plus couteuse, et surtout moins précises. Les localisations sont estimées par effet 
Doppler et non par triangulation, ce qui résulte en imprécision variables allant de quelques 
centaines de mètres jusqu’à parfois quelques dizaines de kilomètres (généralement de l’ordre 
d’une imprécision de plusieurs kilomètres). D’autre part ces acquisitions de localisation sont 
moins régulières que le système GPS, et fonctionnent par « duty cycle », avec des phases de 
localisations plus fréquentes (30min-2h) entrecoupées de phases sans localisation. 
II.3. Espèces étudiées et données utilisées 
Huit espèces au total ont été étudiées, pour un total de 14 populations différentes en 11 localités. 
Les espèces étudiées appartiennent à deux ordres différents : les procellariiformes (albatros) et les 
pélécaniformes (fous et frégate). Au sein des pélécaniformes, les frégates (frégatidés) constituent 
une famille distincte des fous (sulidés) qui comprennent les fous de Bassan (« gannets » en 
anglais) et les fous tropicaux (fous à pieds rouges, masqués et bruns, « boobies » en anglais). Au 
sein des albatros, l’albatros d’Amsterdam est plus apparenté au grand albatros qu’à l’albatros à 
sourcils noirs. Nous présentons dans le Tableau II-2  quelques-unes des caractéristiques de ces 
espèces affectant leurs vols et leur approvisionnement. 
La quantité de données disponibles varie beaucoup selon les espèces et les populations, 
qui n’ont pas toutes été étudiées au même stade(s) reproducteur(s). Le nombre d’individus suivis, 
le nombre de trajets individuels enregistrés est présenté pour chaque espèce dans le Tableau II-3. 
Selon les analyses, certains trajets ont été écartés parmi l’ensemble disponible. Par exemple les 
analyses de rectitude du trajet nécessitent de standardiser la fréquence d’acquisition GPS 
(Benhamou 2004b) et donc d’écarter les trajets aux localisations trop peu fréquentes (ainsi que les 
trajets enregistrés par balises Argos). Au chapitre 3 seuls les trajets de grands albatros et 
d’albatros à sourcils noirs disponibles simultanément aux données sur les bateaux ont été utilisés.  
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Tableau II-2: Caractéristiques influençant les capacités de vol et d’approvisionnement des espèces 
étudiées. Par souci de clarté les références bibliographiques n’ont pas été incluses, beaucoup de ces 
informations sont tirées de (Tickell 2000, Schreiber & Burger 2001, Nelson 2005, Delord et al. 2014). 
 Masse Envergure Type de vol Proies 
Mode de capture 
des proies 
Grand 
albatros 
M 8-12kg, 
F 6-9kg 
2.5-3.5m 
Plané dynamique 
à faible altitude 
(faible coût 
énergie) 
Céphalopodes 
et poissons, 
charognes 
Posé à la surface 
de l’eau 
Albatros 
d’Amsterdam 
M 6-8kg, 
F 5-7kg 
~3m 
Plané dynamique 
à faible altitude 
(faible coût 
énergie) 
Inconnu, 
probablement 
similaire au 
grand albatros 
Posé à la surface 
de l’eau ? 
Albatros à 
sourcils noirs 
3-5 kg 2.1 – 2.4m 
Plané dynamique 
à faible altitude 
(faible coût 
énergie) 
Poissons et 
céphalopodes, 
krill 
Posé à la surface 
de l’eau (rares 
immersions à 
faible profondeur) 
Frégate du 
Pacifique 
1-1.5kg 2.0-2.3m 
Courants 
ascensionnels et 
planés passifs à 
haute altitude 
(faible coût 
énergie) 
Poissons et 
calmars 
volants 
En vol (jamais 
posée sur l’eau) 
Fou à pieds 
rouges 
0.8-1.2kg 0.9-1m 
Plané dynamique 
et vol battu 
Poissons et 
calmars 
volants surtout 
En vol et plongées 
à faible 
profondeur 
Fou masqué 1.2-2.3kg 1.5-1.7m 
Vol battu et 
planés 
Varié, 
beaucoup de 
poissons et 
calmars 
volants 
Plongées (et en 
vol ?) 
Fou brun 0.8-1.5kg 1.3-1.5m 
Vol battu et 
planés 
Varié, 
beaucoup de 
poissons et 
calmars 
volants 
Plongées (et en 
vol ?) 
Fou de Bassan 2.3-3.6kg 1.6-1.8m 
Vol battu et 
planés 
Divers 
poissons 
Plongées 
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Tableau II-3 : Données disponibles sur les trajets adultes. Trajets juvéniles chez les fous à pieds rouges et 
les frégates du Pacifique non comptabilisés 
 
  
Nom français 
(latin) 
Abbréviation 
(nom 
anglais) 
N 
colonies 
N 
individus 
(M/F/Unk) 
N indiv./Stade 
repro 
N 
trajets 
N paires 
trajets 
successifs 
Grand albatros 
(Diomedea 
exulans) 
WA 
(wandering 
albatros) 
1 
303 (F: 155 
/ M: 149 / 
Unk: 4) 
egg: 265 / chick: 55 
/ post-envol: NA / 
non-breed.: NA / 
unk:3 
647 182 
Albatros 
d’Amsterdam 
(Diomedea 
amsterdamensis) 
AMA 
(amsterdam 
albatros) 
1 
48 (F: 17 / 
M: 15 / 
Unk: 16) 
egg: 12 / chick: 38 / 
post-envol: NA / 
non-breed.: NA / 
unk:0 
266 152 
Albatros à 
sourcils noirs 
(Thalassarche 
melanophris) 
BBA  
(black-
browed 
albatros) 
1 
138 (F: 36 / 
M: 66 / 
Unk: 36) 
egg: 10 / chick: 67 / 
post-envol: NA /  
non-breed.: NA / 
unk:78 
382 207 
Frégate du 
Pacifique 
(Fregata minor) 
Frig  
(great 
frigatebird) 
2 
23 (F: 13 / 
M: 4 /  
Unk: 6) 
egg: 0 / chick ou 
post-envol: 17 / 
non-breed.: 6 / 
unk: 0 
519 474 
Fou à pieds 
rouges  
(Sula sula) 
RFB  
(red-footed 
booby) 
6 
236 (F: 122 
/ M: 102 / 
Unk: 14) 
egg: 106 / chick: 
116 / post-envol: 12 
/ non-breed.: NA / 
unk:0 
573 322 
Fou Masqué 
(Sula dactylatra) 
MB  
(masked 
booby) 
1 
6 (F: 0 /  
M: 0 /  
Unk: 6) 
egg: 0 / chick: 0 / 
post-envol: 0 / 
non-breed.: NA / 
unk:6 
33 27 
Fou brun (Sula 
leucogaster) 
BB  
(brown 
booby) 
1 
4 (F: 0 /  
M: 0 /  
Unk: 4) 
egg: 0 / chick: 0 / 
post-envol: 0 / 
non-breed.: NA / 
unk:4 
7 3 
Fou de Bassan 
(Morus 
bassanus) 
NG  
(northern 
gannet) 
1 
33 (F: 14 / 
M: 19 / 
Unk: 0) 
egg: 0 / chick: 33 / 
post-envol: NA / 
non-breed.: NA / 
unk:0 
166 133 
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II.3.1. Albatros étudiés 
 
Figure II-3 : De gauche à droite: albatros à sourcils noirs, grand albatros, albatros d'Amsterdam (crédit 
photo © Charles Meyer) 
Les albatros sont des oiseaux massifs aux ailes longues et étroites (Figure II-3) qui leur 
permettent de parcourir des distances considérables à très faible coût énergétique, en effectuant 
des vols planés dynamiques au ras des vagues (Sachs 2005, 2016) qui ne nécessitent que très peu 
de battements d’ailes (Figure II-4).  
 
Figure II-4: Schéma du vol plané dynamique (« dynamic soaring ») permettant aux albatros de s’appuyer 
sur le vent pour voler à très faible coût énergétique. Repris de (Sachs 2005) 
Ils se nourrissent de poissons, céphalopodes et crustacés dans des proportions variables 
selon les espèces et les populations (Ridoux 1994, Cherel & Klages 1998, Cherel et al. 2000, 2017). 
Pour les capturer, ils se posent à la surface de l’eau, et ne s’immergent qu’extrêmement rarement 
(a priori jamais dans le cas des grands albatros (Tickell 2000)). Pourtant beaucoup de ces proies 
sont connues pour habiter les profondeurs de l’océan, et il n’est toujours pas résolu (Clarke et al. 
1981, Imber 1992, Cherel & Klages 1998, Cherel et al. 2017) comment elles peuvent se retrouver en 
surface à disponibilité des albatros (régurgitât de cétacés, individus morts à flottabilité positive, 
migrations verticales, rejets ou appâts de bateaux, etc.). Ces captures ont lieu essentiellement de 
jours chez les espèces étudiées (Croxall & Prince 1994, Weimerskirch & Guionnet 2002, 
Weimerskirch, Gault, et al. 2005). La nuit les albatros restent posés sur l’eau et ne capturent 
qu’occasionnellement des proies (Jouventin & Weimerskirch 1990, Weimerskirch, Gault, et al. 
2005). Les albatros comptent parmi les oiseaux les plus menacés au monde (Croxall et al. 2012, 
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Phillips et al. 2016). Le grand albatros est classé VU par l’IUCN, l’albatros d’Amsterdam CR, et 
l’albatros à sourcils noirs LC.  
Les couples d’albatros à sourcils noirs se reproduisent en moyenne tous les ans (Delord et 
al. 2014). Les grands albatros et les albatros d’Amsterdam ne se reproduisent en général que tous 
les deux ans car presque un an s’écoulent entre l’établissement du nid par les partenaires jusqu’à 
l’indépendance du poussin (Jouventin & Dobson 2002), les oiseaux alternent une année de 
reproduction et une année sabbatique (Delord et al. 2014). Il n’y a pas de soins parentaux après 
l’envol du poussin, qui part seul pour plusieurs années en mer (Schreiber & Burger 2001, 
Weimerskirch et al. 2006, De Grissac et al. 2016). 
II.3.1.a. Grand albatros sur l’ile de la Possession 
Le grand albatros est une espèce présente dans tout l’Océan Austral, nichant sur différents 
archipels dont celui de Crozet (Tickell 2000). La population étudiée sur l’ile de la Possession à 
Crozet compte chaque année environ 350 couples reproducteurs (Weimerskirch Henri 2018).  
Lors de la phase d’incubation, les grands albatros font des trajets d’approvisionnement de 
durée variable (médiane 9j, régulièrement entre 3 et 20j). Lors de certains de ces trajets, les 
individus peuvent parcourir des distances considérables de plusieurs milliers de kilomètres, et 
atteindre des zones proches des côtes de l’Afrique du Sud et/ou proches des côtes de l’Antarctique 
(Figure II-5). La distribution des rayons de prospection maximaux pendant l’incubation montre 
beaucoup de trajets courts, et un étalement de trajets plus long. On peut séparer ainsi les trajets 
de plus ou moins de 300km de rayon de prospection. Les trajets ne s’éloignant pas plus de 300km 
se cantonnent au plateau de Crozet (Figure II-5), et présentent des caractéristiques assez 
différentes des trajets plus longs et plus océaniques.  
 
Figure II-5: Ensemble des trajets de grands albatros de l’Ile de la Possession à Crozet, avec un rayon de 
prospection > 300km (gauche) ou < 300km (droite ; bleu: mâle, rouge: femelle, jaune: sexe inconnu). Les 
figurés  bleu indiquent la bathymétrie, les lignes d’isobathes sont dessinées tous les 2000m (R package 
marmap). 
Lors de la phase de garde du jeune poussin ou « brooding », pendant un mois à partir de 
l’éclosion, les trajets des grands albatros sont tous plus courts, de 3j en moyenne, et restent sur le 
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plateau de Crozet. Dans cette thèse, nous n’étudierons pas de trajets au-delà de la phase de 
brooding (Weimerskirch et al. 1993). 
Lors des trajets longs, les femelles partent majoritairement dans les eaux au Nord de 
Crozet, tandis que les mâles partent généralement vers le Sud (Figure II-5). Les deux sexes en 
revanche peuvent passer beaucoup de temps au niveau du plateau de Crozet. Les raisons de cette 
ségrégation à large échelle ne sont pas connues avec certitude, mais pourraient être reliées à la 
plus faible masse des femelles (20% plus légères que les mâles) qui pourraient mener à une 
exclusion compétitive, et/ou à un plus faible ratio masse/surface alaire chez les femelles qui les 
fait éviter les zones de vents forts au Sud de Crozet (Shaffer et al. 2001). 
La fidélité spatiale semble assez forte pour les trajets qui restent sur le Plateau de Crozet, 
pour les trajets plus longs, elle pourrait dépendre de l’habitat atteint : faible en milieu océanique 
mais forte dans les zones de plateaux (Weimerskirch et al. 1993, Weimerskirch 2007). 
II.3.1.b. Albatros à sourcils noirs 
L’albatros à sourcils noirs niche sur différentes iles de l’Océan Austral (Tickell 2000). Dans 
l’archipel de Kerguelen plusieurs colonies sont établies (Delord et al. 2014), dont une est suivie et 
étudiée dans le Cañon des Sourcils Noirs, d’environ  1000 couples reproducteurs chaque année 
(base de donnée CEBC).  
Les albatros à sourcils noirs font des trajets dans les eaux correspondant au plateau de 
Kerguelen, parfois sur ses pentes voire un peu au-delà (Figure II-6). Les trajets pendant 
l’incubation durent plus longtemps que les trajets après l’éclosion du poussin (Weimerskirch, 
Mougey, et al. 1997, Patrick & Weimerskirch 2014a). Il n’y a pas de ségrégation mâles/femelles 
aussi nette que chez le grand albatros. En revanche il y a une forte fidélité spatiale individuelle 
persistante sur plusieurs années, qui semble affecter le succès reproducteur des individus 
différemment selon les conditions environnementales et le sexe des individus (Patrick & 
Weimerskirch 2014a, b, 2017). 
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Figure II-6: Ensemble des trajets d’albatros à sourcils noirs de la colonie du Cañon des Sourcils Noirs sur 
l’archipel de Kerguelen (bleu: mâle, rouge: femelle, jaune: sexe inconnu). 
II.3.1.c. Albatros d’Amsterdam 
L’albatros d’Amsterdam est l’un des oiseaux les plus menacés au monde, il ne se reproduit que sur 
l’Ile d’Amsterdam dans la zone subtropicale de l’Océan Indien, de nos jours 30-40 couples se 
reproduisent tous les ans (base de données CEBC). Il effectue de très longs trajets océaniques 
pendant la phase d’incubation, des trajets plus courts pendant la phase de garde du poussin, et il 
alterne trajets courts et longs lorsque le poussin est plus vieux (Figure II-7). Il n’y a pas de 
ségrégation mâle/femelle connue, le dimorphisme de taille est moins marqué que chez le grand 
albatros, et il n’y a aucune étude sur sa fidélité spatiale (Delord et al. 2014). 
 
Figure II-7: Ensemble des trajets d’albatros d’Amsterdam, avec un rayon de prospection > 300km à 
gauche, < 300km à droite (bleu: mâle, rouge: femelle, jaune: sexe inconnu). 
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II.3.2. Fous tropicaux et frégates étudiés 
Les fous tropicaux (« boobies » en anglais) et les frégates partagent un certains nombres de traits 
en commun, à commencer par leur distribution. Les différentes espèces nichent en colonies dans 
la zone tropicale (de 20°N à 20°S environ) sur différentes îles à travers le monde (Nelson 2005). 
Chaque île abrite souvent différentes espèces de fous et frégates nichant en sympatrie. Les quatre 
espèces étudiées ici ne sont pas menacées à l’échelle mondiale (statut IUCN : LC). 
 
Figure II-8: De gauche à droite: frégate du Pacifique (CC-BY-SA Diego Delso), fou à pieds rouges (© 
Loriane Mendez), fou masqué avec poussin, fou brun 
Les traits d’histoire de vie de ces espèces sont en général moins bien connus que chez les 
albatros, ne faisant pas l’objet de suivis à long terme (Nelson 2005). Leur reproduction est 
généralement moins saisonnière et peut s’étaler selon les individus tout au long de l’année. Les 
fous se reproduisent généralement tous les ans. Les juvéniles de frégates sont indépendants au 
bout d’environ 400j (Schreiber & Burger 2001), les femelles ne se reproduiraient ainsi qu’une fois 
tous les deux ans. Les couples de frégates pourraient ne pas être fidèles au contraire de la majorité 
des oiseaux marins, et les mâles pourraient se reproduire plus souvent de façon annuelle que les 
femelles (Nelson 2005).  
Les frégates et les fous tropicaux ont la particularité de continuer à nourrir leurs jeunes 
pendant plusieurs mois après que ces jeunes soient pourtant capables de voler par eux-mêmes. On 
appelle cette phase, absente chez les albatros et les fous des latitudes tempérées (Schreiber & 
Burger 2001), et généralement très réduite chez la plupart des oiseaux marins la phase de soins 
post-envol (« post-fledging care »). Ainsi pendant cette phase les juvéniles sont également des 
approvisionneurs à place centrale, retournant à leur nid à la fin de l’après-midi pour attendre le 
retour de leurs parents. Il est supposé que cette phase leur est nécessaire pour acquérir les 
capacités de vol et d’approvisionnement  indispensables à leur survie en indépendance en mer. 
Chez les frégates, les mâles abandonnent progressivement mais plus rapidement que les femelles 
les soins post-envol au poussin (Nelson 2005). 
Dans la plupart des populations, ces espèces et en particulier les frégates et les fous à 
pieds rouges se nourrissent principalement de poissons et calmars volants (Nelson 2005, Cherel 
et al. 2008, Mendez 2017). Souvent ces proies se retrouvent disponibles aux oiseaux marins à la 
surface de l’océan, lorsque des prédateurs sous-marins comme des thons ou des dauphins les 
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poussent par en dessous vers la surface (Au & Pitman 1988, Ballance & Pitman 1999, Thiebot & 
Weimerskirch 2013). Il en résulte des agrégations multi-spécifiques de différentes espèces 
d’oiseaux et de prédateurs sous-marins.  
II.3.2.a. Frégate du Pacifique 
La frégate du Pacifique est l’une des espèces de frégates les plus répandues (Nelson 2005). 
Elle capture ses proies exclusivement en vol (les frégates n’ont pas un plumage étanchéifié et ne se 
posent pas à la surface de l’eau sous peine d’énormes difficultés à redécoller). La frégate a un vol 
très particulier, et une morphologie extrême (la surface alaire la plus grande chez les oiseaux 
relativement au poids de l’animal (Schreiber & Burger 2001, Nelson 2005)). Elle gagne de hautes 
altitudes (plusieurs centaines de mètres, parfois plusieurs milliers) en profitant de courants d’air 
ascendant (Figure II-9), généralement ceux créés sous les cumulus ou au-dessus des terres 
émergées ; puis se laisse planer horizontalement sur de grandes distances à faible coût 
énergétique (Weimerskirch et al. 2016). Elles ont ainsi un rayon de prospection bien plus grand 
que les fous nichant en sympatrie (Figure II-10).  
 
Figure II-9: Schéma du vol des frégates par utilisation des courants ascendants sous les cumulus et planés 
passifs. La base des cumulus est généralement à 600m d’altitude. Infographie © Henri Weimerskirch 
Les données utilisées proviennent de frégates adultes en élevage de poussins proches de 
ou après leur premier envol sur l’Ile d’Europa dans le canal du Mozambique (Figure II-10), de 
frégates juvéniles dans leurs premiers vols après l’envol à Europa (Figure II-11), et également 
d’adultes après la fin de la saison de reproduction aux Galápagos (Figure II-10). Récemment une 
étude a suggéré que la fidélité spatiale individuelle semblait assez faible chez la frégate de l’île 
d’Ascension (Oppel et al. 2017). 
Sites, espèces et matériels d’études, et méthodes générales 
 
 
44 
 
 
Figure II-10: Ensemble des trajets de frégates du Pacifique adultes (haut) et de fous à pieds rouges adultes 
(bas) de la colonie d’Europa dans le canal du Mozambique (gauche), et de l’ile de Genovesa aux 
Galápagos (droite ; bleu: mâle, rouge: femelle, jaune: sexe inconnu). 
 Certains trajets à Europa ont été écartés lorsqu’ils ont été effectués à des dates où un 
cyclone sévissait dans la région. Aux Galápagos, les individus étudiés sont des non-reproducteurs. 
Contrairement à beaucoup d’oiseaux marins, et à d’autres populations de frégates, les individus de 
cette population ne migrent pas après la fin de leur cycle de reproduction et continuent de faire 
des retours à un point central (Weimerskirch et al. 2017). Ce point central n’est plus 
nécessairement la colonie de reproduction mais une ile de l’archipel des Galápagos, qui varie au 
sein des individus au gré des trajets. Cependant, ces frégates partent se nourrir tellement loin de 
l’archipel que cela n’a que peu d’influence sur nos analyses sur la direction depuis l’archipel au 
point le plus loin du trajet. 
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Figure II-11: Trajets successifs par individus de 10 juvéniles de frégates du Pacifique lors de leurs 
premiers vols indépendants autour de la colonie d’Europa. Les trajets ne durent pas plus d’une journée, 
la date est indiquée par la couleur (27 Jan en rouge au 12 Mai en violet, Mars en vert), les premiers trajets 
en rouge-orange, plus proches de la colonie, sont super-imposés aux trajets plus tardifs. 
 
II.3.2.b. Fou à pieds rouges 
Le fou à pieds rouges est la plus petite espèce de fou, et le fou tropical le plus abondant (Nelson 
2005). Sa morphologie et en particulier la forme de ses ailes lui permet d’exploiter l’énergie issue 
du gradient de vent à la surface de la mer, à la manière des albatros, bien qu’il compte en partie 
sur le vol battu pour se déplacer (Ballance 1995, Weimerskirch, Le Corre, Jaquemet, et al. 2005, 
Weimerskirch, Le Corre, Ropert-Coudert, et al. 2005). Il capture ses proies en vol, au-dessus ou 
près de la surface, ou également en réalisant des plongées de très faibles profondeurs (Nelson 
2005, Weimerskirch, Le Corre, Ropert-Coudert, et al. 2005).  
Sites, espèces et matériels d’études, et méthodes générales 
 
 
46 
 
Les données disponibles proviennent de 6 populations différentes des océans Indien et 
Pacifique (Figure II-10, Figure II-12, Figure II-13). Selon les populations, elles ont été récoltées à 
différents stades de la période de reproduction (incubation jusqu’à nourrissage du petit après son 
premier envol), et à différentes années (entre 2007 et 2015). La majorité des données provient 
toutefois de l’ile d’Europa, où des données sur des juvéniles dans leurs premières semaines de vol 
ont également été récoltées (Mendez, Prudor, et al. 2017). Quelques trajets enregistrés pendant un 
cyclone ont été retirés des analyses. 
Le rayon de prospection maximal chez cette espèce dépend fortement des populations 
(Mendez, Borsa, et al. 2017), et au sein d’une population du stade reproducteur (Mendez et al. 
2016). La fidélité spatiale d’un trajet à l’autre semble assez faible et différer selon les populations 
(Oppel et al. 2015, Gilmour et al. 2018), mais elle n’a pas été étudiée dans le détail dans les six 
populations présentées ici, ni au-delà de trajets immédiatement successif dans aucune population. 
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Figure II-12: Ensemble des trajets fous à pieds rouges adultes de la colonie de Christmas Island au sud de 
Java (haut), et de la colonie de Walpole en Nouvelle Calédonie (bas; bleu: mâle, rouge: femelle, jaune: 
sexe inconnu). 
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Figure II-13: Trajets successifs par individus de 34 juvéniles de fous à pieds rouges en 2014 lors de leurs 
premiers vols indépendants autour de la colonie d’Europa. Les trajets ne durent pas plus d’une journée, 
la date est indiquée par la couleur, les premiers trajets en rouge-orange, plus proches de la colonie, sont 
super-imposés aux trajets plus tardifs. 
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II.3.2.c. Fou brun et fou masqué 
Le fou brun est un peu plus gros que le fou à pieds rouges (Nelson 2005). Il est considéré plus 
côtier dans ses déplacements d’approvisionnement, par rapport au fou à pied rouge considéré plus 
pélagique (Nelson 2005, Mendez, Borsa, et al. 2017, Gilmour et al. 2018). Ses proies sont plus 
variées, bien qu’une importante proportion semble constituée de poissons volants, il semble 
pouvoir plonger à plus grande profondeur (Nelson 2005). Le fou masqué enfin est plus gros que 
les deux autres espèces de fous tropicaux étudiées ici, il se nourrit de diverses proies dont une 
large part de poissons et calmars volants (Nelson 2005). Il peut plonger jusqu’à 2-3m pour les 
capturer (Nelson 2005).  
Les données de fous bruns proviennent de l’ile de Chesterfield, celle de fous masqués de 
l’ile Surprise, ces deux iles étant en Nouvelle Calédonie (Figure II-14). Ils pourraient faire preuve 
d’un peu de fidélité spatiale d’un trajet à l’autre (Gilmour et al. 2018). 
 
Figure II-14: Ensemble des trajets fous à pieds rouges adultes (haut) et de fous masqués (bas, gauche) et 
de fous bruns (bas droite)  de la colonie de Surprise en Nouvelle Calédonie (gauche) et de la colonie de  
et de la colonie de Chesterfield en Nouvelle Calédonie (bas; bleu: mâle, rouge: femelle, jaune: sexe 
inconnu). 
II.3.3. Fous de Bassan à Bass Rock 
Le fou de Bassan est la plus grande espèce d’oiseau marin de l’Atlantique Nord (Schreiber & 
Burger 2001, Nelson 2010). Il niche dans toute l’Europe du Nord (colonie la plus méridionale en 
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Bretagne, sur l’archipel des Sept-Iles, nombreuses colonies en Norvège et en Ecosse) et sur la côte 
Est du Canada (Nelson 2010). La plupart des populations sont en augmentation dans le monde, et 
il n’est pas menacé (statut IUCN : LC). Les individus se reproduisent tous les ans pendant l’été 
(mars – aout selon les populations). Il n’y a aucun soin parental après l’envol, les juvéniles 
migrent vers les eaux plus au sud à l’indépendance (Nelson 2010, Fort et al. 2012). Le fou de 
Bassan se nourrit de diverses espèces de poissons (généralement d’assez haut niveau trophique) 
en plongeant de plusieurs mètres de hauteur, et parfois en réalisant de très courtes chasses sous 
l’eau (Nelson 2010, Garthe et al. 2014, Cleasby et al. 2015).  
 
Figure II-15: Gauche : fou de Bassan. Droite : Ensemble des trajets de fous de Bassan de la colonie de Bass 
Rock à l’Est d’Edimbourg en Ecosse (bleu: mâle, rouge: femelle, jaune: sexe inconnu). 
Nous étudierons dans le cadre de cette thèse des trajets de 33 individus de la colonie de 
Bass Rock (Figure II-15). Les données proviennent d’individus pendant leur phase d’élevage du 
poussin à l’été 2012. Notons que c’est dans cette population qu’il a été établi que les individus 
étaient fidèles à des sites de nourrissage d’une année sur l’autre (Wakefield et al. 2015).  
II.4. Définition d’un trajet et métriques utilisées 
Les trajets individuels ont été définis sur la même base : un trajet démarre lorsqu’il s’éloigne de 
plus de 3km des coordonnées du nid, ou de celle de la colonie quand les coordonnées du nid ne 
peuvent être déterminées. Le trajet se termine dès que l’oiseau revient dans un rayon de 3km du 
nid ou de sa colonie. Chez les albatros d’Amsterdam et les frégates du Pacifique aux Galápagos 
suivis par balises Argos, un traitement particulier a été effectué pour tenir compte de l’imprécision 
de ces balises, le seuil de 3km a été monté à 30km et les découpages en trajets inspectés 
visuellement. Un « trajet » ainsi défini qui dure moins d’une heure est écarté et non compté 
comme trajet d’approvisionnement : il s’agit vraisemblablement d’un oiseau allant faire un bain à 
proximité immédiate de la colonie (Thiebault, Mullers, Pistorius, Meza-Torres, et al. 2014, 
Granadeiro et al. 2018).  
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Au vu du nombre important de trajets ainsi définis, il n’est pas possible de manuellement 
tous les inspecter pour d’éventuelles erreurs. Néanmoins chaque trajet ainsi défini a pu être 
visualisé par la création de cartes individuelles qui permettent de vérifier que ces définitions 
automatiques ne « coupent » pas des trajets en 2, ou au contraire ne comptabilisent pas deux 
trajets en un (malgré un retour au nid entre les deux). Dans certains rares cas, l’individu repart 
quasiment aussitôt après être revenu au nid : je n’ai pas fixé de seuil de durée passée au nid pour 
passer d’un trajet à l’autre, une localisation enregistrée suffit. J’ai fait ce choix car même si l’oiseau 
ne reste pas au nid, il doit refaire une décision sur sa nouvelle zone de nourrissage.  
II.4.1. Assignation de l’ordre des trajets 
Chacun des trajets retenus par individu reçoit un numéro dans l’ordre (trajet 1, 2, etc.). Cette 
numérotation permet d’étudier la fidélité spatiale au fur et à mesure des trajets successifs. Après 
la numérotation effectuée, certains trajets sont écartés s’ils sont trop incomplets pour que leur 
point de prospection maximal puisse être déterminé de façon fiable, car cette mesure s’avère 
essentielle à nombre de nos analyses. Ainsi par défaut aucune analyse n’est menée sur un trajet si 
la première et la dernière localisation enregistrées de ce trajet ne sont pas toutes deux enregistrées 
à une distance de la colonie < 50% de la distance maximale atteinte pendant le trajet. Néanmoins 
les éventuels trajets écartés sont retenus dans la numérotation chronologique des trajets de 
l’individu (il peut ainsi il y avoir des « trous », on passe du trajet 1 au trajet 3). Ce cas de figure 
peut intervenir en particulier pour les balises GPS alimentées par des panneaux solaires, telles que 
celles déployées sur les frégates à Europa. Il est possible que certains trajets entiers aient été 
manqués par ces balises, néanmoins c’est peu probable, et d’autre part cela n’affecterait pas nos 
conclusions qualitatives sur leurs stratégies de fidélité (voir chapitre 2).  
II.4.2. Mesures sur les trajets 
Pour chaque trajet, différentes mesures sont réalisées (Figure II-16) : le point le plus loin de la 
colonie est appelé point de prospection maximal, il permet de définir le rayon de prospection 
maximal, et la direction du trajet (direction entre la colonie et le point de prospection maximal). 
La somme de toutes les distances entre localisations successives est appelée distance totale 
parcourue, elle est très sensible à la fréquence d’échantillonnage. On peut définir la rectitude entre 
deux points A et B d’un trajet comme la somme de toutes les distances entre localisations situées 
de A à B, divisée par la distance en ligne droite entre A et B (Benhamou 2004b).  
 Toutes les distances ont été calculées en ligne orthodromique selon la méthode de la loi 
des cosinus à l’aide du package R geosphere (fonction distCosine), qui permet de travailler 
directement en coordonnées de longitude et latitude sans faire de projection géographique 
(Hijmans et al. 2015). 
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Figure II-16: Définitions des principales mesures utilisées au cours de la thèse 
II.4.3. Données de bathymétrie et de vent 
Les données de bathymétries représentées sur les cartes proviennent des bases de données de la 
NOAA (National Oceanic and Atmospheric Administration, <http://www.noaa.gov>) et du 
GEBCO (General Bathymetric Chart of the Oceans, <http://www.gebco.net>) dont l’accès, la 
gestion et la cartographie est permis par le package R marmap (Pante & Simon-Bouhet 2013). 
 Les données de vent ont été téléchargées depuis les serveurs de la NOAA 
(https://www.ncdc.noaa.gov/data-access/marineocean-data/blended-global/blended-sea-winds). 
Ce sont des images satellites composites estimant la direction et la force du vent à 10m au-dessus 
de la surface, toutes les 6 heures et tous les 0.25° de longitude-latitude. A partir de ces données, 
une moyenne de la direction du vent autour de la colonie (dans un carré de 1° autour de la 
colonie) est calculée au moment du départ des oiseaux, et la direction du vent comparée à la 
direction du trajet. 
II.4.4. Statistiques 
Toutes les analyses ont été menées avec le logiciel R. La plupart des tests statistiques mentionnés 
ont utilisés des modèles linéaires mixtes généralisés (Zuur 2009) qui permettent des analyses 
multivariées tenant compte des non-indépendance de mesures, sur de variables suivant des lois 
normales, des lois binomiales (0-1), ou des lois correspondant à des comptages sur-dispersés (loi 
binomiale négative). Les variables explicatives ont été choisies sur la base d’arguments 
biologiques et aucun processus de sélection de modèle n’a été effectué. En revanche, les éventuels 
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termes en interaction ont été retirés lorsque non significatif pour avoir une évaluation plus 
précises des éventuels effets des termes simples. Les p-values sont calculées à partir des z-scores. 
La dispersion des résidus des modèles est évaluée visuellement (Zuur 2009). Ces modèles 
statistiques ont été appliqués à l’aide des package R lme4 et nlme (Bates et al. 2015, Pinheiro et al. 
2016). 
II.4.5. Récapitulatif des données par colonies 
Nous présentons ci-dessous un tableau qui récapitule par colonie, année d’étude et stade 
reproducteur les rayons de prospection maximaux, les durées de trajets et les durées entre trajets 
d’un même individu (temps passé au nid). 
Tableau II-4: Moyenne (sd) par espèce, population et stade reproducteur du rayon de prospection 
maximal, de la durée du trajet et du temps passé au nid entre trajets successifs. * Dans le cas des frégates 
aux Galápagos, ce n’est pas un temps passé au nid mais à terre entre trajets. 
 
  
Espèce Colonie Stade Repro
Nb 
années
Nb 
indiv.
Nb 
trajets
Rayon de 
prospection 
maximal (km)
Durée du trajet 
(h)
Durée au nid entre 
trajets (h)
WA Crozet chick 3 55 188 364.1  ( 417.1 ) 56.3  ( 42.8 ) 104.3  ( 168.2 )
WA Crozet egg 8 265 454 1065  ( 820 ) 221.1  ( 137.1 ) 203.7  ( 138.9 )
AMA Amsterdam chick 3 38 252 825.2  ( 795.4 ) 159.4  ( 116.9 ) 229.6  ( 1299.3 )
AMA Amsterdam egg 1 12 14 1072.2  ( 683.1 ) 148  ( 66.8 ) 1032.5  ( 788.3 )
BBA Kerguelen chick 1 67 206 168.6  ( 103.7 ) 34.8  ( 20.7 ) 28.8  ( 17.4 )
BBA Kerguelen egg 1 10 13 261.8  ( 149 ) 80.7  ( 72.5 ) 68.3  ( 26.1 )
BBA Kerguelen Unk 11 78 163 152.9  ( 120.2 ) 34.4  ( 28.1 ) 24.1  ( 22.3 )
NG BassRock chick 1 33 166 186.1  ( 103.6 ) 22.2  ( 13.4 ) 20.2  ( 11.1 )
RFB Europa chick 4 77 189 43.7  ( 36.7 ) 5.6  ( 4.1 ) 14.7  ( 7.8 )
RFB Europa egg 4 17 35 52.9  ( 36.2 ) 7.1  ( 4.3 ) 25.9  ( 12 )
RFB Europa post-envol 1 11 55 65.8  ( 31.9 ) 10.2  ( 3.3 ) 16.3  ( 7.5 )
RFB Europa Unk 1 7 62 83.1  ( 81 ) 15  ( 25.8 ) 17  ( 10.1 )
Frig Europa
chick/post-
envol
3 17 361 111.3  ( 113.4 ) 25.7  ( 35 ) 10.3  ( 12.3 )
Frig Galapagos Post-repro 1 6 158 681.0 (607) 178.0 (192.4) 351.8 (303.7) *
RFB Galapagos egg 2 56 67 153.2  ( 97.7 ) 30  ( 23 ) 25.6  ( 17.3 )
BB Chesterfield Unk 1 4 7 64  ( 34 ) 13.2  ( 10 ) 31.3  ( 11.2 )
RFB Chesterfield egg 1 12 19 120.3  ( 72.9 ) 20.9  ( 19.4 ) 31.1  ( 9.8 )
RFB Christmas chick 2 17 57 108.8  ( 82.1 ) 22  ( 20 ) 25.5  ( 15.7 )
RFB Christmas egg 1 15 33 163  ( 77.9 ) 46  ( 24 ) 61.4  ( 29 )
RFB Surprise chick 1 6 21 72.7  ( 58.8 ) 12.9  ( 12.8 ) 15.7  ( 9.5 )
MB Surprise Unk 1 6 33 39.6  ( 26.1 ) 4.2  ( 2.5 ) 20.6  ( 15.8 )
RFB Walpole chick 1 1 3 81.9  ( 30.6 ) 8.3  ( 4.2 ) 15.6  ( 6.7 )
RFB Walpole egg 1 6 12 90.7  ( 68.9 ) 16.6  ( 20.7 ) 17.7  ( 10.1 )
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II.6. Données sur les bateaux de pêche 
Dans le chapitre 3, nous avons confronté les données de grand albatros (récoltées pendant la 
phase d’incubation en 2011, 2012 et 2013) et d’albatros à sourcils noirs (récoltées à la fin de la 
phase d’incubation et pendant la phase précoce d’élevage du poussin en décembre 2011-janvier 
2012) à des données sur les déplacements de bateaux de pêche (Erreur ! Source du renvoi 
introuvable.). Aucune donnée sur la présence de bateaux n’était disponible pour analyser les 
comportements des autres espèces d’oiseaux marins que les deux espèces d’albatros mentionnées. 
Nous détaillons en introduction du chapitre 3 le contexte autour de ces bateaux et de leurs 
activités. Tous les ans, sept bateaux opèrent dans les eaux territoriales de Crozet et Kerguelen 
(Pruvost et al. 2015). Nous avons eu accès à des enregistrements de leurs localisations GPS en 
moyenne toutes les heures en 2011, 2012 et 2013 à Crozet, et en 2011-2012 à Kerguelen. De plus, 
nous avons eu accès à la base de données Pecheker (Martin & Pruvost 2007) qui répertorie toutes 
les opérations de pêche de ces bateaux (date, heure, longitude et latitude de toutes les opérations 
de mise à l’eau des lignes, et de remontées des lignes). Ces données ont été combinées aux trajets 
GPS, et les positions des bateaux ont ensuite été interpolées toutes les 10 minutes (ces bateaux ont 
des trajets très rectilignes). 
D’autre part, les données sur la localisation des évènements de pêche étaient disponibles 
(sans les trajets GPS complets des bateaux) entre 2002 et 2017, ce qui a permis d’établir la 
dynamique des zones de pêche autour de Kerguelen, pour l’étude de la fidélité des albatros à 
sourcils noirs en lien avec la persistance des bateaux, présentée à la fin du chapitre 3.  
 
Figure II-17: Un des sept palangriers opérant sur les eaux territoriales Françaises des Terres Australes. De 
nombreux oiseaux sont visibles, dont un albatros à sourcils noirs au premier plan. crédit : © Gaétan 
Richard 
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III.1. Objectifs et structure du chapitre 
Différents arguments ont été utilisés dans les études sur les oiseaux marins pour inférer leurs 
processus cognitifs de recherche de ressources (voire introduction générale). L’absence d’anticipation 
a été suggérée par l’observation de mouvements ressemblant à des marches de Lévy (Sims et al. 2008, 
Humphries et al. 2012, e.g. Focardi & Cecere 2014), et par l’observation de trajets de type « boucle » 
avec un angle de départ différent de l’angle de retour à la colonie (Weimerskirch 2007). 
L’anticipation des zones de nourrissage par les oiseaux marins a été suggérée sur la base 
d’observations de phases de trajets rectilignes, mesurées de façon absolue (e.g. Regular et al. 2013) ou 
comparée entre la phase aller et la phase de retour au nid (e.g. Pettex et al. 2010)), sur l’observation de 
trajets de type commutif (angle de départ similaire à l’angle de retour à la colonie, (Weimerskirch 
2007)), ou par l’observation de fidélité spatiale (e.g. Weimerskirch 2007). Souvent la fidélité spatiale 
est implicitement considérée équivalente à l’utilisation de mémoire (Regular et al. 2013, Goyert 2015, 
mais voir Patrick et al. 2014). 
Beaucoup de ces arguments ont été proposés sans être étayés théoriquement. D’autres 
reposent sur les prémices que la marche de Lévy optimiserait théoriquement la recherche de 
ressources en absence d’information sur leur localisation, malgré les critiques fortes et nombreuses de 
cette approche (théoriques: Benhamou 2007, statistiques: Edwards et al. 2007, méthodologiques: 
James et al. 2011, épistémologiques: Pyke 2014, Auger-Méthé et al. 2016). Dans quelle mesure ces 
arguments sont-ils justifiables théoriquement, et peut-on en trouver d’autres ? 
Comme tout modèle d’optimisation, l’optimalité présumée de la marche de Lévy repose sur un 
certain nombre de présupposés, qu’il convient de vérifier avant de l’utiliser pour interpréter des cas 
empiriques (Pyke 1984, Danchin et al. 2005). En partant des mêmes présupposés, la marche 
composite Brownienne surpasse la marche de Lévy en efficacité (Benhamou 2007). Cela suggère, selon 
ces présupposés, que la ligne droite serait la stratégie attendue pour un chercheur sans aucune 
information sur la localisation des parcelles de ressources, ce qui semble directement contredire 
certains des arguments utilisés pour interpréter les stratégies des oiseaux marins.  
Néanmoins si l’on suppose que les proies sont cryptiques et non 100% détectable par un 
chercheur qui passe à portée de perception (c’est-à-dire qu’on relaxe un des présupposés des modèles), 
la marche de Lévy pourrait être avantagée sur la marche composite brownienne par ses arrêts et 
recherches locales spontanées. Nous proposons donc dans un premier temps de tester l’effet de 
l’hypothèse de proies cryptiques sur l’efficacité de la marche de Lévy et des arrêts spontanés. 
Dans un second temps, nous proposons de revenir sur les présupposés de ces modèles 
théoriques, et d’examiner dans quelle mesure ils sont applicables au cas des oiseaux marins. Cela nous 
amènera à réexaminer certains des arguments proposés, comme l’hypothèse de la boucle pour des 
chercheurs à place centrale. Nous présenterons des résultats empiriques sur la rectitude des retours au 
nid et sur la rectitude des départs du nid pour étayer nos discussions théoriques. Dans la dernière 
partie, nous tenterons de proposer de nouveaux outils pour dépasser certaines des difficultés mises à 
jour par l’examen théorique. 
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III.2. Les recherches locales spontanées de la marche de Lévy sont-elles 
utiles pour chercher des proies cryptiques ? 
Cette partie reprend et synthétise des analyses menées juste avant le début de la thèse (et en vue de 
celle-ci) au cours d’un stage avec Simon Benhamou. Ces analyses ont fait l’objet d’une publication, 
dont Simon est le premier auteur sur deux. C’est donc Simon qui a le plus contribué à la rédaction de 
l’article. Je propose ici une réinterprétation trois ans plus tard, davantage orientée vers une 
l’identification pratique de principes potentiellement utilisables pour des études empiriques.  
III.2.1. Méthodes 
Nous avons simulé des marches aléatoires dans un environnement infini (en fait périodique, un carré 
de 500x500 unités arbitraires dans lequel on ré-entre automatiquement de l’autre côté quand on 
arrive au bord), sans barrières. Dans cet environnement, on tirait au hasard des coordonnées de centre 
de parcelle, à chaque parcelle on assignait un nombre aléatoire de ressources ponctuelles qu’on 
distribuait aléatoirement dans un rayon donné autour du centre de la parcelle (densité de ressource 
identiques pour chaque parcelle). Plusieurs types d’environnement ont été créé (2 présentés dans les 
analyses : « pauvre » et « riche »), différant sur la quantité totale de ressource distribuées et sur le 
nombre et la taille des parcelles (10 000 ressources en 250 parcelles de densité 0.5 ou 250 ressources 
en 25 parcelles de densité 0.1, Figure III-1). Quand les ressources sont consommées, elles 
disparaissent, mais se régénèrent au même endroit après 500 pas par le chercheur. 
 
Figure III-1: Aperçu des environnements riche (à gauche) et pauvre (à droite) avec exemples de marches 
aléatoires simulées (LW avec μ = 2 à gauche, CBW50 avec temps d’abandon à 30 à droite). Les ressources sont 
indiquées par des cercles grisés dont le rayon vaut 0.5 c’est-à-dire la capacité de perception du chercheur. 
A chaque simulation, un seul chercheur est introduit dans l’environnement. Il va avancer d’une 
unité de distance à chaque pas de temps. Par défaut à chaque pas il continue dans la même direction 
que son pas précédent (ligne droite), sauf dans deux cas de figure : s’il avait atteint un nombre L de pas 
mené dans la même direction, L étant la « longueur d’étape » avant arrêt et réorientation spontanée ; 
ou s’il avait détecté une ressource. Dans ces deux cas de figure une nouvelle direction est choisie 
aléatoirement entre 0 et 360°.  
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La valeur de L dépend du type de stratégie utilisée par le chercheur. Si le chercheur utilise une 
marche de Lévy (« LW » pour Levy Walk), L est tiré à chaque nouvelle réorientation dans une loi de 
Pareto (telle que P(L > x) ~ x-μ avec μ fixé entre 1 et 3 ; voir Tableau III-1 pour des exemples de table de 
probabilités). Si le chercheur utilise une marche brownienne composite pure (CBWinf pour Composite 
Brownian Walk), L vaut l’infini si le chercheur est en recherche extensive (il ne s’arrête jamais 
spontanément sans avoir détecté de ressource) ; mais L vaut 1 si le chercheur est en recherche 
intensive (il change de direction à chaque étape). Remarquons ici que dans le cas d’une LW avec un μ 
= 2 ; la probabilité d’avoir un L de 1 unité est P(L = 1) = 2/3 ; (cf. article), c’est-à-dire que les très 
courtes étapes sont toujours largement majoritaires. 
Tableau III-1: Table des probabilités de tirer des longueurs d'étapes avant réorientations (L) plus petites 
qu’une certaine valeur pour des marches de Lévy avec différentes valeurs de μ (lmin = 0.5, longueur L arrondie 
à l’unité la plus proche et donc d’un minimum de 1). 
Proba L ≤ x x=1 x=2 x=3 x=5 x=10 x=50 x=100 
μ = 1.1 0.104 0.149 0.177 0.213 0.263 0.370 0.411 
μ = 1.5 0.422 0.552 0.621 0.698 0.781 0.900 0.929 
μ = 2 0.667 0.800 0.857 0.909 0.953 0.990 0.995 
μ = 2.5 0.806 0.910 0.945 0.972 0.989 0.999 >0.999 
 
Nous avons introduit un troisième type de stratégie, intermédiaire : les marches composites 
avec arrêts spontanés (CBW10 et CBW50). Dans ces stratégies L vaut également 1 si le chercheur est en 
mode intensif, mais si le chercheur est en mode extensif, alors L vaut soit 10 soit 50 et non pas l’infini. 
En CBW10 le chercheur qui ne détecte rien va donc passer en recherche intensive et se réorienter tous 
les 10 pas (tous les 50 pas dans le cas de CBW50).  
Par défaut le chercheur en marche composite brownienne (CBWinf, 10 ou 50) est en recherche 
extensive, et il passe automatiquement en recherche intensive s’il détecte une ressource. Si ce 
chercheur est en recherche intensive depuis un certain temps (« temps d’abandon », plusieurs valeurs 
testées) sans avoir trouvé de nouvelles ressources, il repasse en mode extensif. Dans le cas des CBW 
avec arrêts spontanés, si la recherche intensive avait démarrée spontanément sans détection initiale de 
ressource, alors le temps d’abandon est arbitrairement fixé à 5 (après-coup, il aurait été intéressant de 
le fixer à 1, mais cela n’a pas été fait). 
L’intérêt des arrêts et des réorientations est que l’on suppose que lorsque l’organisme se 
réoriente, il a une probabilité de 100% de détecter des proies à sa portée, alors que cette probabilité p 
est plus faible quand il se déplace en ligne droite (tant qu’il n’a pas atteint L). Ainsi, s’arrêter 
spontanément peut augmenter les chances de détecter une proie présente qui serait « cachée » et 
passée inaperçue sinon. On suppose néanmoins que ces arrêts présentent un coût supplémentaire c en 
terme de temps passé à chercher, et/ou de dépense énergétique pour tourner (Wilson et al. 2013). On 
fixe la capacité de détection du chercheur à 0.5 unités de distance. Pour chaque ressource à portée, il y 
a donc une probabilité p de la détecter. Chaque ressource détectée est consommée. 
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On laisse le chercheur marcher dans son environnement pendant 108 pas, suffisamment pour 
que la moyenne de l’efficacité puisse être estimée de façon fiable (e.g. voir Humphries & Sims 2014). A 
la fin on mesure l’efficacité par le nombre de ressources consommées divisé par la somme du nombre 
de pas et des coûts totaux de réorientations.  
III.2.2. Prédictions : 
- (triviale) Si p = 0 (détection impossible en ligne droite) alors CBWinf a une efficacité nulle : elle 
ne s’arrête jamais et ne détecte rien ; tandis que LW a une efficacité non nulle (détection 
possible pendant les réorientations à timing fractal). 
 
- (précédemment démontrée) Si p = 1, alors CBWinf est plus efficace que LW (Benhamou 2007) 
 
 
- (corollaire des deux précédentes) A chaque environnement et pour chaque coût supposé à la 
réorientation il existe un p pour lequel CBWinf devient plus efficace que LW, c’est-à-dire une 
valeur de détectabilité des ressources au-dessus de laquelle il est plus couteux qu’efficace de 
s’arrêter spontanément alors qu’aucune ressource n’a été détectée.  
 
- La valeur de p pour laquelle CBWinf est plus efficace que LW, CBW10 et CW50 détermine quand 
la stratégie de « la ligne droite sans arrêt en absence de meilleure information » est attendue. 
 
- Si le timing fractal des réorientations de la marche de Lévy est nécessaire à son efficacité, alors 
lorsque CBWinf est moins efficace que LW, LW sera plus efficace que CBW10 et CBW50 
III.2.3. Résultats 
Dans l’environnement riche (Figure III-2), CBWinf devient la meilleure stratégie pour p entre 0 et 0.1, 
que les coûts c à la réorientation soient faibles (c=1) ou forts (c=10). Lorsque l’environnement est riche 
et les coûts c sont forts, il est à noter que la valeur du temps d’abandon est importante pour l’efficacité, 
et les stratégies optimales sont en fait très proches de la ligne droite (temps d’abandon très court, ou μ 
très proche de 1). Dans l’environnement riche, lorsque p = 0, CBW10 et CBW50 sont bien plus efficaces 
que LW, quelques soient les valeurs de μ ou de temps d’abandon.  
Dans l’environnement pauvre (Figure III-3), CBWinf a une efficacité similaire à LW pour p = 
0.1 quand les coûts à la réorientation sont faibles, et les CBW avec arrêts spontanés sont alors plus 
efficaces. Si les coûts à la réorientation augmentent ou si p augmente, CBWinf devient la stratégie la 
plus efficace. Lorsque p = 0 la stratégie LW n’est pas plus efficace que les stratégies CBW à arrêt 
spontanés (efficacité inférieure ou égale). 
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Figure III-2: Efficacité des différentes stratégies dans l'environnement riche pour différents coûts à la 
réorientation (lignes) et différentes probabilités de détection (colonnes). Notez le saut de valeur de p entre la 
3e et la 4e colonne. L’abscisse indique le temps d’abandon (GUL pour Giving Up Length, en noir) pour les 
CBW, et le μ (en vert) pour la LW. 
 
 
Figure III-3: Efficacité des différentes stratégies dans l'environnement pauvre pour différents coûts à la 
réorientation (lignes) et différentes probabilités de détection (colonnes). Notez le saut de valeur de p entre la 
3e et la 4e colonne. L’abscisse indique le temps d’abandon (GUL pour Giving Up Length, en noir) pour les 
CBW, et le μ (en vert) pour la LW. 
III.2.4. Conclusions 
Dans certains cas de figure non triviaux (p > 0) les arrêts spontanés avant la détection de proies 
peuvent permettre d’augmenter l’efficacité de la recherche. Toutefois dans les conditions simulées ici, 
cela ne se produit que pour des probabilités de détection des proies très faible (inférieure à 10 ou 
20%). D’autre part dans ces cas-là ce sont les marches composites à arrêts spontanés et non la marche 
de Lévy qui sont plus efficaces que la marche composite sans arrêts.  
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Rappelons que lors de ces arrêts et réorientations par les marches composites à arrêts 
spontanés, seule une très courte recherche locale est effectuée en l’absence de proie. Il aurait été bon 
de fixer le temps d’abandon à 1 en l’absence de détection initiale, c’est-à-dire de permettre un scan 
sans réorientation, pour mieux tester notre hypothèse ici que la ligne droite est la meilleure marche à 
suivre en absence d’information.  
La marche de Lévy est battue par la marche composite sans arrêts spontanés pour des p très 
faibles (inférieurs ou égaux à 10%), et pour ces p très faible, la marche de Lévy n’est jamais plus 
efficace que les marches composites à arrêts spontanés. Notons que le cas où « la courbe verte » de la 
LW se retrouve au-dessus des autres courbes (p = 0.9 et c = 10) correspond en fait à un cas où la ligne 
droite est la meilleure stratégie. Cela illustre bien le fait que l’information puisse dans certains cas être 
plus coûteuse à utiliser qu’à ignorer : dans un environnement riche ou les probabilités de détecter les 
proies à portée sont fortes et les coûts à tourner sont élevés, adapter sa stratégie à la présence perçue 
d’une parcelle n’est pas forcément judicieux. 
Ainsi ces simulations corroborent l’hypothèse qu’en absence de meilleure information, la ligne 
droite est a priori la meilleure stratégie. Lorsqu’aucune proie n’est détectée, s’arrêter pour chercher 
localement est rarement utile puisque ces recherches locales explorent des zones déjà en partie 
explorées : même si il y a une chance qu’une proie ait été manquée dans ces parties déjà explorée, cette 
chance reste en général plus faible que la chance de détecter une proie dans une zone non explorée. Il 
n’est nul besoin que ces arrêts suivent des fréquences fractales en tout cas.  
D’autres processus qu’une prospection par marche de Lévy peuvent donner lieu à des 
distributions de puissance inverse (Boyer et al. 2006, Hapca et al. 2009, Miramontes et al. 2012), et 
d’autres explications qu’une optimisation de l’efficacité de la recherche sont à chercher pour de telles 
observations (Reynolds 2015). Par ailleurs ces modèles de Lévy sont potentiellement utiles pour 
décrire en peu de paramètres l’aspect général d’un trajet (i.e. le ratio entre recherche locale et lignes 
droites: Bertrand et al. 2015), et déterminer dans quelle mesure cet aspect général prédit certains 
aspects du champ de proies (e.g. Bertrand et al. 2005, Humphries et al. 2012, Sims et al. 2012). En 
revanche il est temps d’abandonner l’idée que cela puisse renseigner sur l’anticipation des zones de 
proies par les organismes (Pyke 2014). 
Au-delà du rejet de l’hypothèse de la marche de Lévy comme processus optimal de recherche 
de ressources dont la localisation est inconnue, ces résultats peuvent-ils permettre d’aider à interpréter 
les processus de recherche des oiseaux marins ? Selon ces résultats il est effectivement raisonnable de 
penser que les observations de mouvements très sinueux dans les données empiriques traduisent des 
zones jugées potentiellement plus favorables par les oiseaux marins : elles indiquent la perception 
d’informations sur la présence plus probable de proies dans ces zones qu’ailleurs (Fauchald & Tveraa 
2003). En dehors de ces phases de recherches locales, les résultats théoriques suggèrent que l’on 
devrait observer des lignes droites. Comment transposer cette prédiction au cas des oiseaux marins ? 
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III.3. Quand faut-il s’attendre à une ligne droite ? Limites des études 
théoriques 
Le débat relativement stérile qui dure depuis près de 20 ans autour de la question de la marche de 
Lévy (Pyke 2014, Bartumeus et al. 2016) a obscurci ce que l’on sait et ne sait pas sur cette question 
fondamentale : comment chercher quand on n’a pas ou peu d’information. Quelles propriétés 
optimisent le taux de rencontre ? La plupart des simulations de marches aléatoires optimales font des 
hypothèses communes et très simplificatrices. Cela n’est pas un problème en soi pour mieux 
comprendre le problème de façon générale, mais c’est très souvent oublié dans les études empiriques 
qui cherchent à tester si ces modèles de mouvement s’observent in natura.  
Par exemple, la plupart de ces simulations supposent que le chercheur est seul, à chercher des 
ressources immobiles non réactives, et qu’il n’a aucune limite dans ses mouvements au sein de 
l’environnement. Toutes ces hypothèses sont clairement non applicables au cas des oiseaux marins, 
qui sont contraints de retourner régulièrement à leur colonie et doivent tenir compte des conditions de 
vent, et qui cherchent des proies potentiellement dynamiques en compétition avec d’autres oiseaux 
marins. Dans quelle mesure cela affecte-t-il la conclusion de la ligne droite comme modèle de 
recherche en absence d’information préalable? Comment cela peut-il se traduire opérationnellement 
pour analyser les données empiriques ? 
III.3.1. Chercher dans un contexte social : comportement des proies et des 
compétiteurs 
Les ressources sont très souvent modélisées de façon statique dans les simulations de marche aléatoire 
optimale (Bartumeus et al. 2002, James et al. 2008). Au-delà d’un certain niveau de déplacements 
dynamiques de la part des ressources, repasser par des zones déjà prospectées pourrait devenir tout 
aussi efficace que prospecter de nouvelles zones (la maximisation de la surface prospectée devient très 
secondaire, et donc la ligne droite n’est plus forcément nécessaire (Avgar et al. 2008)). En revanche 
dans ce cas une économie sur la distance parcourue à chercher pourrait être réalisée, et des stratégies 
d’embuscade pourraient devenir privilégiées (Alpern et al. 2011, Ross & Winterhalder 2015). Les 
stratégies d’embuscade semblent peu utilisées par les oiseaux marins, qui parcourent de grandes 
distances. Toutefois, beaucoup d’oiseaux marins passent la nuit posés sur l’eau, et capturent parfois 
occasionnellement des proies ainsi (Croxall & Prince 1994). A ma connaissance il n’y a pas d’études sur 
la sélection des zones de repos dans lesquelles les oiseaux marins passent la nuit. 
Le compromis embuscade/maraude a surtout été exploré par un modèle de théorie des 
jeux (Alpern et al. 2013, Gal & Casas 2014): le monstre et la princesse, qui suppose un chercheur et une 
seule proie. Ces modèles explorent les stratégies de maraude/embuscade évolutivement stables de la 
proie et du prédateur pour minimiser (monstre) ou maximiser (princesse) le temps avant rencontre. 
Les simulations spatialement explicites sont plus rares. Le compromis maraude/embuscade est 
évidemment largement dépendant du ratio de vitesse entre proies et prédateurs (Scharf et al. 2006, 
Ross & Winterhalder 2015). Si les proies se déplacent en ligne droite, la stratégie d’embuscade pourrait 
devenir préférable à une stratégie de maraude (Scharf et al. 2006), et si les proies se déplacent de 
façon plus sinueuse, une stratégie de maraude en ligne droite du prédateur semble préférable à des 
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embuscades ou des maraudes sinueuses (Scharf et al. 2006, mais voir Avgar et al. 2008, James et al. 
2008). De manière générale il semblerait donc que la maraude en ligne droite conserve son efficacité 
dans la plupart des cas, tant que les proies ne sont pas trop rapides par rapport au prédateur. 
 Cette évocation de la stratégie des jeux amène à discuter d’une autre limitation des simulations 
de marche aléatoire : que se passe-t-il lorsque plusieurs chercheurs sont en compétition pour les 
mêmes ressources dans l’environnement ? La question a été explorée en tenant compte de potentielles 
stratégies d’utilisation de mémoire (e.g. Riotte-Lambert et al. 2015), ou d’information publique (e.g. 
Boyd et al. 2016), mais le traitement de la question des compétiteurs semble assez limité (Todd et al. 
2012). Intuitivement, je ne vois pas de raison de croire que la ligne droite souffrirait de désavantages 
particuliers à cette situation, et la ligne droite pourrait bien être là encore une bonne stratégie par 
défaut (James et al. 2008), maximisant la surface de prospection et donc le taux de rencontre. Cette 
conclusion est toutefois spéculative, et sert à mettre en évidence les zones d’ombre dans la théorie de la 
recherche actuelle. D’autre part, la contrainte de la compétition pourrait être autrement plus influente 
sur la stratégie optimale dans le cas de l’approvisionnement à place centrale depuis une colonie 
(Buckley 1997, Gaston et al. 2007, Evans et al. 2016). 
III.3.2. Contrainte de la place centrale, et hypothèse de la boucle 
L’approvisionnement à place centrale impose un retour au point de départ dans le mouvement. 
L’influence de cette contrainte sur la stratégie de recherche optimale en absence d’information n’a reçu 
qu’un traitement limité (Bovet & Benhamou 1991). Un oiseau qui partirait en ligne droite depuis sa 
colonie s’éloignerait fort vite ; et devrait ensuite rentrer. S’il rentre également en ligne droite, ce qui a 
priori minimise le temps et l’énergie de retour, alors il y a de fortes chances pour qu’il prospecte une 
zone quasi-identique à celle qu’il a vue à l’aller. Dans le cas de l’approvisionnement à place 
centrale, la stratégie de la ligne droite à l’aller et au retour ne maximise pas la surface 
prospectée. Si les ressources sont statiques (ce qui n’est pas forcément le cas des proies 
marines), cette stratégie implique que la phase retour soit perdue pour la recherche, et 
donc que ce mouvement de retour ne constitue qu’un coût à compenser pendant la phase aller. Il y a 
ainsi un compromis à trouver entre la surface prospectée et la distance totale parcourue 
(retour compris).  
Intuitivement, une stratégie de boucle à courbure faible pourrait permettre de 
satisfaire un tel compromis : localement, le mouvement est approximativement une ligne 
droite qui limite le chevauchement dans les zones prospectées; mais la courbe s’infléchissant, le 
chercheur finit par revenir proche de son point de départ, sans repasser par des zones visitées plus tôt 
au cours du trajet (Figure III-4). La valeur optimale de la courbure dépendrait du rayon de perception 
du chercheur et de la densité de ressources. On retrouve ici l’interprétation intuitive présentée dans 
(Weimerskirch 2007) que la boucle (avec une direction de retour très différente de la direction de 
départ) suggère une recherche sans anticipation, tandis que le trajet commutif qui « sacrifie » la partie 
retour suggère une anticipation de la zone de nourrissage. Quel support théorique y’a-t-il à cette 
hypothèse ? 
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Dans (Bovet & Benhamou 1991) la simulation de marche aléatoire suggère que seule la 
sinuosité moyenne compterait pour optimiser le trajet d’un chercheur à place centrale, peu importe si 
l’organisme tourne toujours dans le même sens (cas d’une boucle) ou s’il alterne des virages à gauche 
et à droite ou encore des phases rectilignes avec des phases très sinueuses. En effet ils calculent qu’une 
stratégie de recherche systématique en spirale s’éloignant de plus en plus du point central (et qui donc 
explore la totalité de la surface autour de la colonie en s’éloignant le moins possible, et sans repasser 
deux fois par la même zone) ne serait qu’à peine 17% plus efficace que la marche aléatoire avec 
sinuosité optimale. Ainsi la boucle ne serait qu’une des stratégies possibles pour optimiser la sinuosité, 
et observer un trajet qui n’est pas une boucle (direction de départ et de retour très 
proches par exemple) ne suffirait pas à conclure qu’il pourrait y avoir anticipation des 
ressources. 
 
Figure III-4: Représentation schématique de deux trajets d’un approvisionneur à place centrale, composés des 
mêmes 11 pas réalisés dans un ordre différent. La bande rouge symbolise le rayon de perception autour du 
chercheur, il devient plus foncé lorsqu’il y a chevauchement des zones prospectées. La rectitude moyenne est 
la même entre A et B : dans A les forts virages sont compensés par des phases plus rectilignes. Cependant la 
boucle (B) parce qu’elle effectue de petits virages toujours dans la même direction, homogénéise le 
chevauchement local et minimise le chevauchement global. Dans (Bovet & Benhamou 1991) il est suggéré que la 
différence pourrait être quantitativement négligeable. Toutefois dans leur méthode ils supposent que la phase 
de retour au nid n’intervient que lorsque la recherche est terminée (pas de recherche durant le retour, 
seulement une dépense d’énergie/temps). 
On peut toutefois questionner la portée de l’étude par (Bovet & Benhamou 1991) qui ont fait 
un certain nombre de choix de modélisation qui ont peut-être une influence sur ce 
résultat surprenant. D’abord leur simulation se résigne à ce que le retour à la place centrale soit 
effectivement perdu à la recherche : le chercheur finit par rentrer en ligne droite à la colonie lorsqu’il a 
trouvé suffisamment de nourriture (a priori le même résultat serait obtenu si l’organisme est contraint 
dans le temps de recherche plutôt que dans l’énergie récoltée). Il n’est pas clair dans quelle mesure 
cette hypothèse de modélisation influence le résultat de la faible différence d’efficacité entre une 
marche aléatoire et une spirale (dans la spirale également, le chercheur finit par revenir en ligne 
droite), et si dans ce cas la stratégie de la boucle telle que décrite précédemment ne 
pourrait pas présenter des avantages significatifs.  
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Une deuxième limite à l’étude de (Bovet & Benhamou 1991) est que comme dans la plupart 
des simulations de marche aléatoire, les coûts supplémentaires induits par les virages 
par rapport aux lignes droites sont ignorés (Wilson et al. 2013). Changer de direction implique 
d’apporter de l’énergie supplémentaire pour « briser » l’inertie. Par analyse théorique, modélisation et 
mesures du métabolisme chez l’humain et chez des condors, (Wilson et al. 2013) montre de manière 
générale que plus les virages ont des angles élevés, plus la dépense énergétique est forte. 
Ce résultat a par la suite été confirmé chez le fou de Bassan (Amélineau et al. 2014). Ainsi il 
n’est pas certain qu’une stratégie de boucle avec des virages faibles mais constants représente la même 
dépense énergétique qu’une stratégie alternant phase rectiligne avec phase de forts virages.  
Ainsi il n’y a pas de soutien théorique ferme et clair à l’hypothèse que la boucle 
large est la stratégie optimale pour un chercheur à place centrale sans informations sur 
la localisation de ses ressources, mais quelques éléments laissent penser que ce pourrait 
effectivement être le cas. En revanche comme nous l’avons déjà vu, la stratégie de traplining où 
l’organisme connaitrait parfaitement la localisation de plusieurs ressources espacées présenterait 
pourtant un aspect similaire en boucle (Lihoreau et al. 2012). Observer une boucle ne suffit donc 
de toute façon pas à conclure que l’organisme n’anticipe pas ses zones de ressource.  
Pour ce qui est des trajets commutifs, l’hypothèse qu’ils pourraient indiquer l’anticipation de la 
zone de nourrissage n’est valide que si la route de retour repasse suffisamment proche de la route de 
départ pour que les zones à portée de détection se chevauchent, et que les ressources ne sont pas trop 
dynamiques. Mesurer la commutativité implique donc de prendre en compte la portée de perception 
de l’oiseau, qui semble dans certains cas pouvoir atteindre plusieurs dizaines de kilomètres (voir 
chapitre 2). De manière générale il serait intéressant de développer un modèle théorique explorant de 
façon intégrative ces questions (boucle vs commutativité vs embuscade selon la dynamique des proies 
et les coûts à tourner). 
III.3.3. Contraintes physiques au mouvement en ligne droite 
Empiriquement, à part à très fine échelle spatiale, les mouvements d’animaux ne sont 
jamais des lignes droites pures, même lorsqu’ils naviguent vers un but précis (Guilford & 
Biro 2014). La phase de retour au nid des oiseaux marins n’a par exemple jamais une rectitude parfaite 
de 1 : ils parcourent toujours plus de distances que la distance entre leur point de départ et leur point 
d’arrivée (ce qui n’est pas le cas d’un bateau suivant un tracé GPS par exemple). Les causes de ces 
déviations peuvent être multiples et opérer différemment à différentes échelles: imprécision des 
processus de navigation, motivations comportementales variables le long d’un trajet, et contraintes lies 
à des obstacles (Guilford & Biro 2014) ou au vent (Figure III-5).  
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Figure III-5: Influence du vent sur la vitesse moyenne (gauche) et la rectitude (droite) de la phase de retour au 
nid chez les frégates du Pacifique (haut) et les fous à pieds rouges (bas) de l'ile d'Europa. Une valeur de "wind 
relative direction » de 180° indique un vent de face pendant le retour. Des résultats similaires sont connus 
chez les fous de Bassan et chez les grands albatros. 
Voler contre le vent représente une dépense énergétique supplémentaire aux vols avec des 
vents de côté ou de dos (Weimerskirch et al. 2000, 2016, Amélineau et al. 2014), ainsi qu’une perte de 
vitesse de déplacement par rapport au sol (ground speed). Selon les cas il peut être avantageux pour 
certaines espèces de tirer des bords et de louvoyer pour limiter ces coûts, par rapport à une ligne 
droite. Ainsi si souvent la ligne droite (ou une approximation de ligne droite par une boucle par 
exemple) permet d’optimiser à la fois la faible dépense énergétique et la surface de prospection, ce 
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n’est pas toujours le cas, et il peut y avoir un compromis entre la minimisation de l’énergie nécessaire à 
la locomotion et la maximisation de la surface prospectée, qui dépend des caractéristiques de l’espèce 
et de l’environnement. C’est particulièrement visible en examinant la rectitude du retour au nid chez 
différentes espèces (Figure III-6). 
Dans certains cas, comme chez beaucoup d’espèces de fous, les retours au nid présentent une 
rectitude moyenne très élevée. Chez ces espèces, le vol est largement dépendant des battements d’aile 
des individus (bien que la part du vol battu varie selon les espèces de fous). Ainsi il a été montré 
qu’effectivement les virages chez le fou de Bassan augmentent les dépenses métaboliques (Amélineau 
et al. 2014). Il semble que ces coûts au virage contrebalancent en partie les stratégies de louvoiement, 
et que la ligne droite permette de minimiser les coûts globaux du mouvement en termes d’énergie 
et/ou de durée de trajet.  
 
Figure III-6: Rectitude du trajet de retour au nid chez différentes espèces (blancs : albatros, gris clair : frégate, 
gris foncé : fous). Le retour est défini comme la partie couvrant la moitié de la distance maximale atteinte 
pendant le trajet (à gauche), ou comme les derniers 30km (à droite), pour des localisations GPS toutes les 
5min. La rectitude mesure le ratio entre la distance en ligne droite et la distance réellement parcourue par 
l’oiseau. AMA : Amsterdam Albatros (non montré, données Argos non comparables), BB : Fou Brun, BBA : 
Albatros à Sourcils Noirs, Frig : Frégate superbe, MB : Fou Masqué, NG : Fou de Bassan, RFB : Fou à pieds 
rouges, WA : albatros hurleur. Noter le cas intermédiaire du fou à pied rouge. 
En revanche beaucoup d’oiseaux utilisent des sources extérieures d’énergie pour leur 
mouvement (Sachs et al. 2012, Wilson et al. 2013, Sachs & Weimerskirch 2018). Les frégates, les 
condors et la plupart des grands voiliers peuvent utiliser des courants d’air ascendants pour grimper 
en altitude à faible coût métabolique, et ensuite se laisser planer (Wilson et al. 2013, Weimerskirch et 
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al. 2016). Dans le cas des albatros et d’autres oiseaux marins aux ailes longues et étroites (dans une 
certaine mesure le fou à pied rouge par exemple), le gradient de vent à la surface de l’eau et les 
courants d’air générés au-dessus des vagues permettent un vol à des coûts métaboliques proches de 
ceux au repos (Ballance 1995, Weimerskirch et al. 2000, Sachs et al. 2012), mais très peu rectiligne 
quand il est observé à l’échelle de quelques mètres. Chez ces espèces les virages ne sont pas 
forcément toujours plus coûteux car l’énergie utilisée provient essentiellement du vent 
et non de leur métabolisme. Ces détours pourraient même parfois diminuer le temps de 
parcours, selon la direction du vent (Goto et al. submitted). Empiriquement, leurs 
mouvements de retour au nid sont bien moins rectilignes que ceux des fous (Figure III-6). Cela peut 
être dû à la fois à des louvoiements à fine échelle, et à plus large échelle également, pour éviter de voler 
tout le trajet avec des vents de face par exemple (Weimerskirch et al. 2000).  
La « rectitude optimale » attendue pour un mouvement de recherche aléatoire ou de 
navigation vers un but anticipé est donc non seulement inférieure à 1, mais également dépendante de 
l’espèce et des conditions environnementales comme le vent… Une mesure de rectitude isolée comme 
proposée dans (Regular et al. 2013) n’est pas très informative, en particulier pour des analyses 
comparatives. Dans (Pettex et al. 2010), la rectitude à l’aller est quantitativement comparée à la 
rectitude au retour chez des fous de Bassan. L’étude n’avait mis en évidence aucune différence 
significative de rectitude ou de vitesse moyenne entre l’aller et le retour (mais les tailles d’échantillon 
était relativement faibles).  A ma connaissance, ces analyses n’ont jamais été répliquées chez 
aucune autre espèce ou population. Une analyse rapide des données sur nos espèces et 
populations montre des résultats très variables (Figure III-7, Figure III-8), mais souvent la 
rectitude à l’aller est plus faible qu’au retour (c’est vrai en particulier chez une population de fou de 
Bassan, différente de celle étudiée dans Pettex et al 2010). La vitesse également semble souvent plus 
faible à l’aller qu’au retour (résultats non montrés). 
Ces résultats sont toutefois difficiles à interpréter. Si les oiseaux n’anticipent pas leur 
zone de nourrissage à l’aller, et prospectent « au hasard », on a vu qu’il n’est pas clair théoriquement 
s’ils devraient suivre une boucle ou une ligne droite, et donc si l’on s’attend à trouver une rectitude 
plus faible ou identique à l’aller qu’au retour. Si les oiseaux anticipent leur zone de nourrissage à l’aller, 
leur navigation vers le nid pourrait être plus efficace que leur navigation vers les zones de nourrissage 
anticipées (on a vu en introduction que la mémoire peut être longue et couteuse à former, (Guilford & 
Biro 2014)), et la rectitude à l’aller être légèrement plus faible qu’au retour. D’autre part, la définition 
de ce qui constitue l’aller et le retour comprend forcément une part d’arbitraire, et des informations ou 
des opportunités perçues en route pourraient les faire dévier de leur route (Guilford & Biro 2014). Les 
oiseaux pourraient être plus sensibles à des informations et opportunités perçues pendant la phase 
aller que pendant la phase retour, ce d’autant plus s’ils n’anticipent pas leur destination à l’aller (Byrne 
& Bates 2011). Enfin, il reste à vérifier que les conditions de vent (force et direction par rapport à la 
direction de l’oiseau) ne changent pas entre l’aller et le retour. Ainsi plusieurs explications assez 
différentes sont possibles quel que soit le résultat.  
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Figure III-7: Comparaison de la rectitude aller (outward) avec la rectitude retour (homing) chez différentes 
espèces, chacune étant définie sur la base d’une distance atteinte depuis la colonie représentant les deux tiers 
de la distance maximale de prospection du trajet (d’autres définitions donnent des résultats qualitativement 
similaires). AMA : Amsterdam Albatros (non montré, données Argos non comparables), BB : Fou Brun, BBA : 
Albatros à Sourcils Noirs, Frig : Frégate superbe, MB : Fou Masqué, NG : Fou de Bassan, RFB : Fou à pieds 
rouges, WA : albatros hurleur. 
 
 
Figure III-8: Comparaison de la rectitude aller avec la rectitude retour chez différentes populations de fous à 
pieds rouges, chacune étant définie sur la base d’une distance atteinte depuis la colonie représentant les deux 
tiers de la distance maximale de prospection du trajet (d’autres définitions donnent des résultats 
qualitativement similaires). AMA : Amsterdam Albatros (non montré, données Argos non comparables), BB : 
Fou Brun, BBA : Albatros à Sourcils Noirs, Frig : Frégate superbe, MB : Fou Masqué, NG : Fou de Bassan, RFB : 
Fou à pieds rouges, WA : albatros hurleur. 
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III.3.4. Conclusions : faible support théorique aux arguments utilisés, limites 
méthodologiques 
La ligne droite, ou une approximation locale de la ligne droite permet souvent en théorie de minimiser 
le chevauchement des zones prospectées et de minimiser les dépenses énergétiques, toutes choses 
étant égales par ailleurs. Néanmoins nous avons montré que ces résultats théoriques sont 
encore très difficiles à transposer méthodologiquement pour étudier des cas 
empiriques. Où mesurer la rectitude ? La comparaison entre l’aller et le retour, proposée par (Pettex 
et al. 2010) donne une échelle quantitative espèce-dépendante très intéressante, mais pose un certain 
nombre de questions. Comment définir la phase aller, et la phase retour ? Décider arbitrairement que 
la phase aller s’achève à la première proie rencontrée (Thiebault, Mullers, Pistorius, Meza-Torres, et al. 
2014), ou au premier déclenchement d’une recherche en zone restreinte (Pettex et al. 2010), rend 
impossible de distinguer si un mouvement rectiligne indique une anticipation de la destination ou une 
prospection au hasard. Définir ces phases par rapport à une distance depuis la colonie ne facilite pas 
les comparaisons entre espèces qui ont des rayons de prospection différents : 30km pour un fou brun 
représente une bonne part du trajet, pour un grand albatros cela peut ne représenter qu’une infime 
partie du trajet. Définir ces phases par rapport au pourcentage de la distance maximale atteinte me 
semble un bon compromis. Néanmoins cela n’exclut pas d’éventuelles recherches en zone restreinte 
réalisées au sein de ces phases. La rectitude mesure alors également les « opportunités » exploitées en 
route, et faire la part des choses entre les différentes interprétations possibles demande des analyses 
plus poussées que celles présentées dans (Pettex et al. 2010). 
L’hypothèse de la boucle et du trajet commutif n’ont pas de support théorique 
ferme. Ils pourraient être valides dans le cas de chercheurs à place centrale, mais uniquement si les 
trajets se font à des échelles bien plus vastes que la portée de perception des individus, et à supposer 
que les proies ne soient pas assez mobiles pour que leur probabilité de présence dans un endroit déjà 
prospectée soit faible. D’autre part des processus différents qu’une prospection au hasard peuvent 
donner lieu à des trajets en boucle, soit par traplining si différente zones de nourrissage anticipées sont 
visitées séquentiellement, soit si les conditions de vent rendent des louvoiements à plus large échelle 
plus rentables qu’une ligne droite (Weimerskirch et al. 2000). Différentes espèces peuvent avoir des 
capacités de perception différentes, et il existe très peu de données pour les estimer (voire chapitre 2). 
Les albatros pourraient baser en partie leur recherche sur l’olfaction (Nevitt 2008, Nevitt et al. 2008), 
ils ne volent pas très haut au-dessus de la surface de la mer (Tickell 2000) et donc l’horizon visuel est 
pour eux plus proche que pour des fous. Dans le cas des frégates qui atteignent plusieurs centaines 
voire milliers de mètres d’altitude (Weimerskirch et al. 2016), la limite visuelle est plus probablement 
liée à l’acuité et aux conditions atmosphériques. Ainsi ces arguments sont très difficiles à utiliser dans 
une approche comparative entre espèces. 
Plus généralement, les marches aléatoires développées par la théorie pour comprendre les 
processus de recherche ne prennent pas assez en compte les spécificités pratiques des oiseaux marins 
pour servir de modèles nuls réalistes et informatifs pour cette famille d’oiseaux. Ces modèles ne 
permettent que de comprendre les principes les plus fondamentaux du problème de la 
recherche, à savoir, comment optimiser le ratio entre surface prospectée et temps ou 
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énergie dépensée. Pour analyser les processus de recherche chez les oiseaux marins, il 
faut développer des modèles nuls plus spécifiques, tenant compte de la place centrale, de 
l’influence potentielle du vent, de la présence de congénères, de la distribution et de la mobilité des, 
etc. (Buckley 1997, Boyd et al. 2016). Des modèles statistiques sophistiqués basés sur le principe de 
marches aléatoires composites peuvent être développés pour la description du mouvement (e.g. voir 
Codling et al. 2008, Patterson et al. 2008, Pirotta et al. 2018), mais ils font nécessairement des 
hypothèses arbitraires non vérifiables sur les processus de navigation ou d’utilisation d’information 
employés par les oiseaux (voir discussion générale), et des approches plus simples et plus générales 
peuvent être utilisées dans un premier temps. 
III.4. Inférer les processus de recherche des oiseaux marins par l’étude 
des biais directionnels. 
Nous l’avons vu, l’observation d’une ligne droite ne permet pas de trancher entre un mouvement avec 
anticipation de la destination, d’un autre type de processus. De la même manière, en particulier à 
cause de l’influence du vent, un mouvement non droit peut être utilisé pour rejoindre une destination 
anticipée. Si l’observation d’une ligne droite ou d’une courbe n’est pas informative, leur 
direction peut l’être. Si plusieurs lignes droites convergent vers un même point, il est 
difficile d’expliquer cela autrement que par des mouvements dirigés vers ce point. Par 
défaut une direction peut prendre n’importe quelle valeur entre 0 et 360° si l’environnement n’est pas 
contraint – présence de masse continentale par exemple pour les oiseaux marins. Une fois une 
direction choisie, les modèles théoriques ci-dessus suggèrent qu’il n’est pas avisé d’en changer 
constamment sans raison. Le choix de la direction peut donc être très important, et les points de 
changements de direction révélateurs. Comment analyser ces décisions de direction empiriquement ? 
III.4.1. Analyse statistique des directions 
L’étude des directions est très sommaire dans les études de mouvement, probablement parce 
que la circularité de la direction (360° = 0°) rend les analyses statistiques compliquées 
(Jammalamadaka & Sengupta 2001, Pewsey et al. 2013, Ruxton 2017). Les outils statistiques 
« classiques » ne sont pas adaptés pour des variables circulaires, même le calcul de la moyenne doit 
être modifié. La plupart des tests statistiques circulaires sont rudimentaires (Jammalamadaka & 
Sengupta 2001, Ruxton 2017), permettant d’évaluer s’il existe dans un échantillon une direction 
préférentielle (ce n’est qu’extrêmement récemment que des outils ont été développés pour étudier le 
cas de deux directions préférentielles possibles dans un échantillon ), ou bien si la corrélation entre les 
directions de deux échantillons. Il n’existe pas encore de techniques d’analyses multivariées simples 
pour des variables circulaires (Pewsey et al. 2013).  
De la même manière, ce n’est qu’assez récemment qu’un outil statistique a été proposé pour 
identifier au sein d’un trajet des points de changement de direction significatifs tenant compte du fait 
que les mouvements ne sont jamais de pures lignes droites (Byrne et al. 2009). Elle a été utilisée pour 
des primates et d’autres mammifères sociaux qui se déplacent sur des distances relativement faibles 
(quelques km maximum par jour), pour segmenter le trajet en phases plus ou moins rectilignes et 
analyser si les points de changement de direction sont associés à des zones spécifiques de 
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l’environnement (e.g. Asensio et al. 2011, Cunningham & Janson 2013, Noser & Byrne 2014). Cette 
méthode présente néanmoins un certain nombre de limites pour être applicable aux oiseaux marins, 
du fait de leurs mouvements à très large échelle spatiale avec des variations de vitesse le long du trajet. 
J’ai développé une variante de cette procédure qui prend en compte explicitement l’échelle spatiale et 
qui est moins sensible aux variations de vitesse au sein des trajets. Néanmoins elle possède elle-même 
ses propres limites, et je n’ai pas eu le temps au cours de cette thèse de beaucoup l’exploiter (voir 
Annexe 2). 
III.4.2. Analyse des angles 
Si l’analyse des directions n’est pas aisée, l’analyse des angles entre directions 
présente un certain nombre d’avantages. Si les individus choisissent leur direction « au 
hasard », c’est-à-dire sur la base d’éléments stochastiques, elle peut a priori prendre n’importe quelle 
valeur entre 0 et 360°. Si l’on prend deux directions suivies (par exemple d’individus différents, ou du 
même individu à différents moments), et que ces directions ont des valeurs prises « au hasard » 
indépendantes l’une de l’autre, alors l’angle entre les deux trajets peut prendre n’importe quelle valeur 
entre 0 et 180° avec la même probabilité (distribution uniforme). En revanche si une information 
commune ces deux directions, l’angle entre les deux sera biaisé vers 0° (Figure III-9).  
Par exemple deux individus partant en même temps dans la direction du vent auront des 
trajets avec une direction semblable, quand bien même ils ne se suivent pas précisément l’un l’autre. 
S’ils se suivent l’un l’autre, l’angle entre leurs trajets sera également faible et biaisé vers 0. Si un 
individu se sert de sa mémoire pour décider de la direction de son trajet, l’angle entre deux de ses 
trajets sera faible, même s’il ne réutilise pas exactement la même route, ou s’il ne se nourrit pas 
exactement au même endroit lors de ces trajets.  
Si l’on connait la direction par rapport à l’oiseau d’un élément supposé déterminant de 
l’environnement (le vent, ou un bateau par exemple), le même type d’argument peut être utilisé : si 
l’oiseau ne tient pas compte de cet élément environnemental pour choisir sa direction, l’angle entre le 
mouvement de l’oiseau et la direction entre l’oiseau et cet élément suivra une distribution uniforme 
entre 0 et 180°. Si l’oiseau est attiré par un bateau, l’angle entre son mouvement et la direction vers le 
bateau sera biaisée vers 0°. Si l’oiseau préfère les vents de face, l’angle entre sa direction et la direction 
du vent sera biaisée vers 180°. 
L’étude des angles nous fournit donc un modèle nul simple mais souvent assez réaliste : la 
probabilité d’un angle inférieur à 30° sous ce modèle nul est par exemple de 30 / 180 ~ 17%. Si deux 
individus partent dans des directions au hasard, il y a 17% de chances pour qu’ils partent dans une 
direction similaire l’un à l’autre, à 30° près. Si la proportion observée d’angles < 30° entre paires de 
trajet est bien plus élevée que 17%, alors c’est un bon indicateur que ces deux directions n’ont pas été 
prises indépendamment l’une de l’autre. 
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Figure III-9: Distributions des angles entre paires de direction lorsque ces directions sont tirées 
indépendamment l’une de l’autre entre 0 et 360° (gauche) ou lorsque les paires de trajets tendent à partager 
une même direction (droite, distribution parfaitement aléatoire matérialisée par la ligne rouge), quelle qu’elle 
soit. Une façon simple d’évaluer quantitativement ce biais est de regarder la probabilité d’être sous une valeur 
seuil (ligne pointillée verticale). 
Je vais donc utiliser cette méthode d’analyse des angles entre direction à de 
nombreuses reprises. Au chapitre 2, elle me permettra d’évaluer et de comparer entre différentes 
classe d’individus (espèces, population, sexe, âge, etc.) la fidélité spatiale d’un trajet sur l’autre et la 
probabilité que deux individus différents partagent une direction similaire. Au chapitre 3, elle me 
permettra d’évaluer à quelle distance les oiseaux détectent et ont attirés par les bateaux de pêche ; puis 
de comparer la probabilité de fidélité spatiale des albatros à sourcils noirs à la probabilité de 
persistance spatiale des bateaux de pêche. Les méthodes statistiques utilisées pour évaluer le biais vers 
0° dans la distribution des angles sont discutées au sein de chaque chapitre car elles peuvent varier 
selon les cas. 
III.5. Conclusions du chapitre 
La plupart des arguments utilisés pour inférer l’anticipation des zones de ressources par les oiseaux 
marins ne sont pas pleinement convaincants. La marche de Lévy n’est pas une stratégie 
optimale de recherche de ressources dont la localisation est inconnue. Les modèles 
théoriques sur l’optimisation des stratégies de recherche sont de toute façon beaucoup trop généraux 
pour être utilisés tels quels dans des prédictions quantitatives où même qualitative (Pyke 2014) sur des 
données empiriques d’oiseaux marins. En revanche les phases de recherche en zone restreinte dans le 
mouvement d’un prédateur, qui diminuent la surface prospectée et/ou augmentent significativement 
les dépenses énergétiques semblent de bons indicateurs de l’utilisation d’information sur la probabilité 
de présence locale de proies. La capacité à augmenter soudainement et temporairement sa sinuosité en 
réponse à la détection d’une proie a été démontré à de nombreuses reprises (e.g. Bond 1980, Kohler 
1984, Nakamuta 1985), y compris chez le nématode Caenorhabditis elegans et sa centaine de cellules 
nerveuses (Hills et al. 2004). Dans certains cas cependant la détection d’une proie ne déclenche pas de 
recherche en zone restreinte, comme chez le grand albatros (Weimerskirch et al. 2007) chez qui il 
semble que les proies soient peu agrégées (Weimerskirch, Gault, et al. 2005), et on peut supposer que 
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ces recherches locales sont liées à d’autres indices environnementaux comme la perception d’un 
habitat favorable (Weimerskirch et al. 2007). 
Les modèles théoriques généraux informent sur les principes de base de l’optimisation de la 
recherche en absence d’information (Benhamou 2007, Wilson et al. 2013): maximiser la surface de 
prospection tout en minimisant la dépense énergétique (et/ou le temps de recherche). En revanche 
en présence d’information, la stratégie optimale dépend de l’information disponible, par 
exemple effectuer des recherches locales après la perception d’indice de présence de parcelles de 
ressources. Il faut donc des modèles qui font des hypothèses explicites claires sur les informations 
disponibles au chercheur (Byrne & Bates 2011, Wakefield et al. 2013, Boyd et al. 2016). Face à notre 
manque de connaissance sur ces informations utilisées, j’ai privilégié une approche statistique simple 
et descriptive des directions suivies, à des modèles de mouvement sophistiqués. 
La rectitude est compatible avec l’anticipation comme avec la prospection aléatoire, et elle 
peut être fortement affectée par les conditions de vent, les techniques de vol des espèces, et leurs 
capacités de navigation (Weimerskirch et al. 2000, Byrne & Bates 2011, Guilford & Biro 2014). D’autre 
part cela demande des définitions arbitraires des phases du trajet dont la rectitude est mesurée. Cela 
pose un défi d’interprétation, notamment dans une approche comparative. L’utilisation de mémoire 
peut permettre d’améliorer la navigation (Guilford & Biro 2014), et/ou de moins s’arrêter aux 
opportunités rencontrées en route (Byrne & Bates 2011). Ainsi en contrôlant par les conditions de vent, 
on peut prédire que la rectitude devrait augmenter avec l’expérience individuelle si de la mémoire est 
utilisée. Comparer cette influence de l’expérience à l’aller et au retour peut permettre de mieux 
différencier entre une mémorisation d’indices de navigation (amélioration du retour et de l’aller) ou 
une mémorisation des zones de nourrissage (amélioration de l’aller surtout).  
L’analyse des biais directionnels, et éventuellement des changements de direction (Byrne et al. 
2009), peut se révéler informative, en particulier pour des chercheurs à place centrale (Weimerskirch 
2007). Les principes théoriques généraux sur la recherche, informée ou non, suggèrent que les 
changements de direction sont en général coûteux en surface prospectée, en temps et/ou en énergie 
dépensée (Bartumeus et al. 2005, Wilson et al. 2013, Benhamou & Collet 2015). Empiriquement, les 
oiseaux marins se tiennent effectivement à une direction générale tout au long de leur trajet, malgré 
des variations selon les espèces et les environnements (Weimerskirch 2007).  
En analysant si des directions particulières semblent préférées par les oiseaux, 
on peut inférer l’utilisation d’information. Le contexte de ces biais directionnel (e.g. présence et 
distance des bateaux par rapport aux capacités sensorielles présumées, préférence individu-
dépendante ou population-dépendante), peut permettre de mieux préciser quelles sources 
d’informations semblent utilisées (perception, mémoire, etc.). 
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IV.1. Introduction 
Les oiseaux marins font face à des environnements plus ou moins dynamiques à diverses échelles 
spatiales et temporelles, et à des ressources dispersées, ce qui peut largement limiter les taux de 
rencontre de ressources. Nous avons vu au chapitre précédent qu’une façon d’augmenter 
ses chances de rencontres de ressources est d’adopter une stratégie 
hiérarchique (Benhamou & Collet 2015): un mouvement relativement directif, dans les limites des 
contraintes liées au vent et au retour à la place centrale, permet d’augmenter la surface prospectée en 
l’absence d’information précise sur la distribution des ressources. En revanche l’utilisation 
d’information pour restreindre sa recherche à certaines directions (biais directionnel) ou à certains 
secteurs (recherche en zone restreinte) peut souvent largement augmenter l’efficacité de la recherche 
et le taux de rencontres des ressources (Hamer et al. 2009). 
Nous avons vu également en introduction que la plupart des oiseaux marins ont 
des trajets de type commutif (93% des sous-populations étudiées dans Weimerskirch 2007) qui 
partent dans une direction donnée, intensifient leur recherche dans une zone restreinte puis 
reviennent à la colonie depuis une direction proche de la direction de départ. Cela suggère qu’ils 
adoptent une stratégie de recherche générale simple : partir dans une direction donnée, 
choisie potentiellement sur la base d’expériences précédentes plus ou moins récentes, et 
ajuster sa recherche au fur et à mesure des opportunités et informations perçues en 
route, jusqu’à atteindre des zones de présence de proies. Il a en effet été montré qu’un tel 
mécanisme peut être très efficace même pour naviguer vers un point précis situé à grande distance 
(Benhamou et al. 1990), et il est supposé que c’est ce mécanisme qui est impliqué dans les 
premières migrations à longue distance de juvéniles de nombreux oiseaux (Mouritsen 
2015). Selon cette hypothèse, les individus n’anticipent pas nécessairement les zones de proies 
rencontrées (e.g. leur localisation ou leur distance à la colonie) mais ils pourraient se servir de leur 
mémoire pour décider de leur direction générale et retourner à des zones de proies persistantes et/ou 
répétables (Figure IV-1). 
 
Figure IV-1: Exemple de fidélité spatiale chez les fous de Bassan (photo au centre) de la colonie de Bass Rock 
en Ecosse: séries de trajets successifs de deux individus différents pendant une saison de reproduction 
(gauche). A droite l’exemple de deux trajets successifs de l’individu 1. 
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IV.1.1. Fidélité spatiale individuelle : prédictions générales 
Dans certains environnements les oiseaux marins semblent faire preuve de fidélité 
spatiale à des sites de nourrissage d’un trajet à l’autre (Patrick et al. 2014, Ceia & Ramos 
2015, Phillips et al. 2017) et même chez certaines espèces d’une année à l’autre (Wakefield et 
al. 2015, Patrick & Weimerskirch 2017, Sztukowski et al. 2018), ce qui suggère qu’ils pourraient 
se diriger directement vers ces zones répétables. Dans ces cas-là, une stratégie simple serait de 
mémoriser la direction générale des zones de proies depuis la colonie et de retrouver les sites précis à 
plus fine échelle spatiale à partir des informations perçues en route (détection des proies, 
reconnaissance d’habitat, information publique, etc.). Cette stratégie pourrait permettre aux oiseaux 
marins qui partent loin à la recherche de ressources dispersées de s’ajuster à des mouvements des 
proies marines souvent plus stochastiques à plus fine échelle spatiale (Weimerskirch 2007): en 
océanographie et de manière générale les échelles spatiales et temporelles de prévisibilité co-varient 
(Wiens 1989). Plus on cherche à faire des prédictions loin dans le temps, moins elles peuvent être 
précises à fine échelle spatiale.  
Si ces zones de proies répétables sont relativement statiques, une préférence de 
direction innée ou acquise tôt dans la vie de l’individu pourrait suffire à les retrouver, et 
l’individu adulte prendrait alors une direction semblable à chacun de ses trajets 
successifs. C’est ce mécanisme qui est par exemple proposé dans la fidélité à long terme chez le fou 
de Bassan (Wakefield et al. 2015), et qui est suggéré pour la fidélité à long terme chez les albatros à 
sourcils noirs (Patrick & Weimerskirch 2017). La faible fidélité spatiale chez les immatures de fous de 
Bassan suggère par ailleurs que la préférence est acquise et non innée chez cette espèce (Votier et al. 
2017).  
Si les zones de proies sont plus dynamiques, l’individu pourrait choisir sa 
direction en mémorisant à chaque trajet si la direction qu’il a suivi semble 
« prometteuses » pour le trajet suivant (Switzer 1993, Carroll et al. 2018). Cela pourrait 
éventuellement le conduire à changer de direction générale à son trajet suivant, si les conditions dans 
une direction donnée ne semblent plus favorables. Par exemple il semble qu’un faible taux de 
rencontre et/ou de capture de proies pendant un trajet incite les manchots à changer de secteur 
(Carroll et al. 2018). On s’attendrait alors à ce que deux trajets d’un même individu aient 
des directions plus similaires lorsqu’ils sont plus proches dans le temps (similarité 
maximale entre trajets successifs, plus faible entre trajet 1 et trajet 3, etc.). On ne sait pas 
si ces mécanismes de mise à jour de la mémoire d’un trajet à l’autre sont également possibles chez les 
albatros à sourcils noirs ou les fous de Bassan (Wakefield et al. 2015, Votier et al. 2017).  
Enfin, si les zones de proies se déplacent trop rapidement entre trajets successifs 
d’un individu, alors mémoriser une direction n’aurait aucun avantage sur les chances de 
rencontres de proies (Switzer 1993). C’est ce qui pourrait intervenir dans le cas des puffins de 
Scopoli en Méditerranée, une des rares études qui a pu lier la fidélité au champ de proies à fine échelle, 
et qui suggère que la fidélité spatiale est faible dans cette population, qui parvient toutefois à cibler 
continuellement jour après jour les zones mouvantes d’anchois (Courbin et al. 2018). 
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Dans le cas d’un environnement trop dynamique où la fidélité n’apporterait 
aucun avantage en termes de chances de rencontres de proies (Courbin et al. 2018), on 
pourrait s’attendre à ce que les individus utilisent d’autres sources d’information pour 
déterminer leur direction générale de trajets, plutôt que de la choisir aléatoirement (Buckley 
1997). Les individus pourraient se baser sur les directions de retour d’autres individus de la colonie, 
potentiellement celles des individus qui semblent avoir trouvé des zones profitables (Ward & Zahavi 
1973, Weimerskirch et al. 2010, Evans et al. 2016). Ils pourraient sinon choisir leur direction non pas 
pour augmenter leurs taux de rencontres de proies, mais pour minimiser les coûts de prospection, par 
exemple en tenant compte des conditions de vent autour de la colonie (Weimerskirch et al. 2000, 
Hernández-Pliego et al. 2014). Dans toutes ces hypothèses, on peut faire la prédiction que les 
individus partant simultanément de la colonie auront des directions plus similaires 
entre eux que des individus partant à des moments différents. Toutefois une telle stratégie 
de similarité entre individus pourrait largement augmenter la compétition entre individus pour l’accès 
à la nourriture (Buckley 1997).  
La compétition en effet s’oppose à la similarité entre individus, et favorise la 
« spécialisation » des individus (Bolnick et al. 2003, Araújo et al. 2011). Cet effet confondant 
rend difficile les interprétations d’observations de fidélité spatiale dans de nombreuses 
études (Patrick et al. 2014, Patrick & Weimerskirch 2017, Courbin et al. 2018). Toutefois les oiseaux 
marins ne montrent pas en mer de comportements territoriaux d’exclusion active d’autres individus 
(Schreiber & Burger 2001, Wakefield et al. 2013), ainsi les seules causes proximales a priori 
possibles de ségrégation spatiale chez les oiseaux marins sont l’existence de 
« préférences individuelles » pour des directions ou secteurs particuliers (Börger et al. 
2008, Riotte-Lambert et al. 2015). Différents individus pourraient avoir des niches écologiques 
différentes (par exemple en terme de régime alimentaire, d’utilisation du vent et/ou de préférences 
d’habitat) et plus restreintes que la niche populationnelle dans son ensemble qui les font privilégier 
certains secteurs et/ou certaines directions différentes d’autres individus (Bolnick et al. 2003, 
hypothèse suggérée par Patrick et al. 2014, Patrick & Weimerskirch 2017). De façon alternative, 
comme on l’a déjà vu, des individus à niche écologique similaire pourraient avoir chacun leur 
expérience et mémoire propre qui les fait  choisir des directions différentes des autres individus 
(hypothèse suggérée par Wakefield et al. 2015).  
La distinction entre ces deux dernières hypothèses est théoriquement difficile 
car il faudrait pouvoir contrôler pour toutes les variables écologiques potentiellement 
importantes dans la définition de la niche des individus (Patrick & Weimerskirch 2017, 
Courbin et al. 2018). La seule façon de surmonter cette difficulté à l’heure actuelle consiste à étudier la 
répétabilité des individus dans l’utilisation de certaines variables environnementales supposées 
importantes (Patrick et al. 2014). Si un individu par exemple part toujours contre le vent, alors qu’un 
autre individu part toujours dans la direction du vent, et si l’on effectue ces mesures suffisamment 
longtemps pour que le vent ait changé de direction entre les mesures, alors cela suggère une 
spécialisation individuelle pour le vent plutôt qu’une mémoire spatiale. Bien sûr il existe plus de 
variables environnementales que de mesures de variables environnementales, et donc la question ne 
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peut être tranchée définitivement, mais on peut écarter certaines hypothèses spécifiques de 
spécialisation environnementale en testant la répétabilité individuelle pour ces variables. 
IV.1.2. Objectifs et structure du chapitre 
Quelles sont les stratégies des oiseaux marins tropicaux dans ce contexte, et 
comment cela compare-t-il à ce qui est observé chez les oiseaux marins de plus haute 
latitude ? Nous avons vu que la méta-analyse de (Weimerskirch 2007) suggérait que les oiseaux 
marins tropicaux aient une fidélité spatiale nulle ou très faible  à une échelle spatiale de 10-20km, mais 
ces résultats étaient jugés préliminaires. Depuis, peu d’études ont cherché à répliquer ces analyses en 
milieu tropical (Ceia & Ramos 2015). Ce manque d’observations de fidélité aux sites de nourrissage en 
milieu tropical pourrait être lié à la dynamique stochastique inhérente des proies disponibles dans ce 
milieu (voir introduction générale). Le faible nombre d’observations de fidélité chez les espèces 
tropicales pourrait cependant tout aussi bien être dû à un faible nombre d’études dans ces milieux 
(Ceia & Ramos 2015). Enfin, il est possible également que la fidélité spatiale chez ces espèce 
intervienne principalement à une échelle spatiale plus large, par exemple si ces oiseaux sont fidèles à 
une direction mais peu à des sites de nourrissage particuliers à plus fine échelle. La mesure de fidélité 
à un site particulier à 10-20km près comme proposé dans (Weimerskirch 2007) pourrait alors ne pas 
refléter entièrement la fidélité spatiale chez ces populations. 
En effet depuis la méta-analyse de 2007 un certain nombre de papiers non 
couverts par la revue de (Ceia & Ramos 2015) ont mesuré chez les espèces tropicales non 
pas la probabilité de revenir sur un même site ou l’apparente spécialisation individuelle 
à long terme, mais la probabilité que deux trajets successifs aient des directions < 30°.  
Cette probabilité semble variable chez les populations tropicales, parfois nulle (Asseid et al. 2006, 
Weimerskirch et al. 2008, Kappes et al. 2011, Oppel et al. 2015) et rarement très élevée (Weimerskirch, 
Le Corre, Jaquemet, et al. 2005, Zavalaga et al. 2008, 2011, Navarro & González-Solís 2009, Ludynia 
et al. 2010, Weimerskirch et al. 2010, Oppel et al. 2015). L’étude la plus complète est probablement 
celle par (Gilmour et al. 2018), qui démontre une certaine fidélité dans la direction et/ou le rayon de 
prospection maximal entre trajets successifs chez la plupart des 10 populations étudiées appartenant à 
4 espèces différentes de fous tropicaux nichant dans 7 localités différentes du Pacifique Oriental 
(certaines espèces en sympatrie).  
La plupart de ces études ont néanmoins examiné des espèces de fous tropicaux. 
La seule étude à ma connaissance publiée sur la fidélité spatiale chez les frégates est très récente, et 
suggère une répétabilité spatiale individuelle assez faible mais significative (Oppel et al. 2017). La 
persistance de la fidélité spatiale (au bout de combien de trajets successifs en moyenne un individu a-t-
il changé de direction) n’a à ma connaissance jamais été analysée chez ces espèces. De manière 
générale cette dimension de la persistance a très peu été étudiée chez les oiseaux 
marins, en particulier à l’échelle intra-saisonnière (Wakefield et al. 2015).  
Nous allons étudier les stratégies de fidélité spatiale individuelle et de similarité 
spatiale entre individus chez trois espèces de milieu tropical ciblant des proies 
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similaires, à savoir des poissons et/ou calmars volants : la frégate du Pacifique, le fou à pied 
rouge, et le fou masqué (Nelson 2005). L’apparente stochasticité de la distribution de leurs proies 
(Ballance & Pitman 1999) suggère que la fidélité spatiale devrait être faible ou nulle chez ces espèces 
(Weimerskirch 2007, Oppel et al. 2015, mais voir Gilmour et al. 2018), et peu ou très peu persistante 
(jamais regardé à ma connaissance). Les frégates du Pacifique effectuant des trajets plus 
longs en durée et en rayon de prospection maximal (Weimerskirch et al. 2004) 
pourraient courir plus de risques que les fous que leurs informations sur la distribution 
des proies soient périmées d’un trajet à l’autre, et montrer encore moins de fidélité et 
moins persistante à mesure des trajets (jamais comparé à ma connaissance). Chez ces 
espèces qui sont connues pour s’associer en groupes multi-spécifiques pour exploiter des bancs de 
proies concentrés par la présence de prédateurs sous-marins (Ballance & Pitman 1999, Thiebot & 
Weimerskirch 2013), on peut également supposer que la compétition entre individus pour l’accès à la 
nourriture pourrait être compensée par le partage d’information publique (Thiebault, Mullers, 
Pistorius, Meza-Torres, et al. 2014, Thiebault, Mullers, Pistorius, & Tremblay 2014, Thiebault et al. 
2016). Ces espèces étant sensibles au vent (chapitre 1 et (Weimerskirch, Le Corre, Jaquemet, et al. 
2005, Weimerskirch et al. 2016)) on pourrait également penser qu’elles ne partent pas de façon 
aléatoire vis-à-vis des conditions de vent. De manière générale on s’attend donc davantage à 
ce que des individus partant simultanément partagent des directions similaires, qu’à 
observer de la fidélité spatiale individuelle (jamais étudié à ma connaissance). 
Nous commençons par décrire les stratégies de fidélité spatiale de frégates du Pacifique et de 
fous à pieds rouges nichant en sympatrie sur l’ile d’Europa dans le canal du Mozambique. Dans un 
premier temps nous examinons les stratégies adultes en termes de prévalence et de persistance de la 
fidélité, et de similarité entre individus différents. Nous comparons dans un deuxième temps ces 
stratégies à celles de juvéniles des deux espèces dans leurs premiers vols autour de la colonie d’Europa 
pendant la phase de soins post-envol où ils continuent à être nourris au nid le soir par leurs parents, 
mais acquièrent progressivement leur indépendance (Mendez, Prudor, et al. 2017). Cela nous 
permettra de déterminer si les stratégies observées semblent innées ou non. Enfin, nous élargissons 
ensuite notre étude aux stratégies de fidélité observées dans d’autres populations de fous à pieds 
rouges, une autre population de frégates du Pacifique et une population de fous masqués, pour 
examiner si nos conclusions à Europa semblent dépendantes de l’environnement. A titre de 
comparaison nous inclurons également dans cette analyse comparative des données sur les stratégies 
de fidélité chez deux espèces de plus haute latitude connues pour leur fidélité à long terme, le fou de 
Bassan et l’albatros à sourcils noirs (Wakefield et al. 2015, Patrick & Weimerskirch 2017). Cela nous 
permettra de mieux discuter dans quelle mesure les oiseaux marins tropicaux différent des autres 
oiseaux marins dans leurs stratégies de fidélité spatiale (Weimerskirch 2007, Oppel et al. 2015, 
Gilmour et al. 2018). 
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IV.2. Méthodes générales 
IV.2.1. Différentes mesures de fidélité spatiale individuelle 
Selon les études, différentes mesures de fidélité spatiale ont été utilisées. Lorsque 
les observations de comportement sont faites depuis la colonie, les directions de départ successives 
d’un individu (par exemple celles visible jusqu’à l’horizon) peuvent être utilisées pour évaluer la 
fidélité (Davoren et al. 2003, Weimerskirch et al. 2010, e.g. Goyert 2015). Une autre méthode est de 
quantifier la probabilité de retour sur ou à proximité d’une zone géographique donnée, avec une 
échelle spatiale variable (détection d’émetteurs radio par des antennes fixes Irons 1998, observations 
en mer: Hunt 1999, enregistrements complets des trajets Weimerskirch 2007).  
Les données GPS de trajets successifs permettent d’élargir le nombre de mesures 
possibles (e.g. voir revue générale dans Carneiro et al. 2017). Dans certains cas les auteurs analysent 
surtout la ressemblance entre trajets au point de prospection maximal du trajet (Patrick & 
Weimerskirch 2014b, e.g. Gilmour et al. 2018), soit en regardant tout à tour leur latitude et longitude 
(e.g. Patrick & Weimerskirch 2014b), soit en analysant leur direction et/ou leur distance depuis la 
colonie (e.g. Gilmour et al. 2018). La direction dans les premiers kilomètres du trajet, ou dans les 
premières localisations GPS enregistrées est également souvent utilisée (e.g. Patrick et al. 2014, 
Wakefield et al. 2015). Une autre mesure possible est la moyenne de la « distance au plus proche 
voisin » : pour une paire de trajets, on calcule pour chaque localisation de l’un des deux trajets la 
distance minimale à l’autre trajet (e.g. Votier et al. 2017). Une mesure proche est d’évaluer le degré de 
chevauchement des zones prospectées, souvent par l’utilisation de méthodes de type kernel qui 
permettent d’établir en chaque point de l’espace une « probabilité de présence » de l’individu 
(utilisation distribution) (e.g. Wakefield et al. 2015). Enfin, certaines zones d’intérêt spécial au sein du 
trajet, comme des phases de recherche en zones restreintes peuvent être dégagées et la fidélité spatiale 
mesurée spécifiquement entre ces zones d’un trajet à l’autre (e.g. Patrick & Weimerskirch 2017), par 
distance entre leurs centres, chevauchement des zones, etc.  
Cette profusion de méthodes rend assez difficile les comparaisons entre études, 
et si les outils statistiques utilisés pour analyser ces mesures sont assez souvent discutés (Patrick et al. 
2014, Carneiro et al. 2017), à ma connaissance on ne sait pas dire laquelle des mesures (s’il y en a une) 
semble être plus pertinente d’un point de vue biologique pour comprendre les décisions et le processus 
de recherche des oiseaux. Deux difficultés majeures contraignent ce choix : déterminer le plus 
explicitement possible à quelle échelle spatiale on mesure la fidélité, et partitionner (Bolnick et al. 
2003) le plus clairement possible ce qui est dû à de la fidélité spatiale (dans quelle mesure un individu 
retourne sur une même zone, quelle que soit la stratégie des autres individus) de ce qui est dû à de la 
spécialisation individuelle (dans quelle mesure un individu exploite des zones distinctes des autres 
individus).  
Le plus souvent désormais la fidélité spatiale est mesurée en terme de distance 
entre trajets (Votier et al. 2017, Sztukowski et al. 2018), ou en termes de distances entre zones de 
nourrissage au sein des trajets (Patrick & Weimerskirch 2017), ou bien encore en termes de 
chevauchement des zones prospectées par utilisation de méthodes de type kernel (Carroll et al. 2018, 
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Courbin et al. 2018). La précision des données GPS encourage ces mesures qui semblent plus précises 
et plus explicites sur les échelles spatiales de la fidélité. Le problème est qu’il est assez difficile de 
donner des distributions mathématiques qui prédisent à quoi doivent ressembler ces mesures sous 
l’hypothèse nulle d’absence de fidélité (Bovet & Benhamou 1991, Benhamou 2004a; chapitre 1 de cette 
thèse). Une méthode est de simuler des trajets réalistes du point de vue des processus de recherche. De 
telles simulations commencent à être développées (Deygout et al. 2010, Boyd et al. 2016), mais 
demandent beaucoup de temps de calcul. De plus on a vu au chapitre 1 que cela nécessite de faire 
certaines hypothèses difficilement vérifiables (processus de recherche, modélisation du retour au nid, 
capacité de navigation et de gestion du vent, etc.).  
La méthode qui est généralement employée pour évaluer statistiquement la 
fidélité consiste alors à comparer ces mesures de distance entre trajets d’un même 
individu aux distances entre trajets d’individus différents. C’est ce qu’on appelle des mesures 
de répétabilité individuelle (Bolnick et al. 2003, Bell et al. 2009), souvent mesurée par l’index r de la 
variance inter-individuelle divisée par la somme de la variance intra-individuelle et de la variance 
inter-individuelle (Lessells & Boag 1987, Stoffel et al. 2017). On ne peut ainsi pas bien distinguer la 
fidélité de la spécialisation individuelle et des effets de compétition entre individus (Bolnick et al. 
2003). Par exemple dans une population où tous les individus se dirigent vers une même zone 
productive, comme c’est le cas des manchots royaux à Crozet par exemple (Bost et al. 2015), la 
variance des zones visitées entre individus peut être très faible, et si les individus ont tous des 
stratégies spatiales similaires à plus fine échelle spatiale (pas de ségrégation spatiale entre individus) 
l’index r de répétabilité sera proche de 0 ; pourtant il serait erroné de conclure que les individus ne 
font pas preuve de fidélité spatiale. Cela pose notamment problèmes lorsqu’il s’agit de comparer la 
fidélité spatiale entre populations différentes. D’autre part le calcul de ce r (ou d’index similaires basés 
sur un rapport de la variance intra-individuelle à la variance de la population échantillonnée) implique 
de rassembler tous les trajets d’un individu pour en évaluer la variance, en « gommant » leur 
chronologie ce qui empêche d’examiner la persistance de la fidélité de façon fine (Araya‐Ajoy et al. 
2015). 
L’utilisation de mesures de directions peut permettre de surmonter simplement 
cette difficulté de la distribution mathématique de référence : comme discuté au chapitre 1, 
une direction est nécessairement bornée entre 0 et 360°, et l’angle entre deux directions 
nécessairement borné entre 0 et 180°. D’autre part sous l’hypothèse que deux directions sont choisies 
indépendamment l’une de l’autre, on s’attend à ce que l’angle entre les deux suive une distribution 
uniforme entre 0 et 180°, ce qui permet de tester facilement les biais directionnels en testant une 
déviation à cette loi uniforme. On peut ainsi évaluer séparément face à une même référence absolue, 
puis éventuellement comparer entre elles statistiquement la fidélité individuelle entre trajets successifs 
d’un même individu, entre trajets non-successifs d’un individu, ou bien encore la similarité entre 
trajets d’individus différents, partant ou non en même temps, etc. L’utilisation de mesures de 
directions et d’angles présente néanmoins trois inconvénients.  
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D’une part, comme discuté au chapitre 1, les outils d’inférence statistiques pour 
analyser ce type de variables sont plus limités (Pewsey et al. 2013, Ruxton 2017), mais j’ai 
montré que des tests simples de biais directionnels pouvaient suffire à tirer des conclusions. 
Deuxièmement dans certains cas la raison pour les biais directionnels est très triviale, 
par exemple chez les fous de Bassan à Bass Rock qui ne volent jamais au-dessus des 
terres, la masse terrestre de la Grande Bretagne limite les directions possibles à un arc 
d’environ 120° (Hamer et al. 2001), on sait donc d’emblée qu’on ne s’attend pas à une distribution 
uniforme des angles entre 0 et 180° entre différents trajets. Toutefois il me semble que cette 
difficulté n’est pas inhérente à la mesure d’angle : cette contrainte des masses terrestres 
influence également la distance en kilomètre entre trajets : même si les individus ont des stratégies de 
recherche purement stochastiques et aléatoires, les différents trajets ne pourront jamais s’éloigner les 
uns des autres autant que dans une colonie avec des stratégies identiques mais dans un environnement 
non contraint à 360°. La mesure d’angle rend simplement cette trivialité plus apparente et explicite 
dans les analyses comparatives, ce que je trouve plutôt sain. 
Enfin le dernier inconvénient à utiliser des mesures de direction et d’angle entre 
directions depuis la colonie est que l’échelle spatiale de fidélité que l’on mesure ainsi 
varie avec la distance à la colonie. Cela ne me semble pas un inconvénient majeur, si l’on 
fait l’hypothèse que les oiseaux marins utilisent un processus de recherche 
directionnel comme on l’a décrit plus haut : mémoriser des directions uniquement et affiner sa 
recherche à plus fine échelle à partir de d’informations perçues en route. Cette hypothèse a plusieurs 
avantages, comme on l’a vu. Elle est simple et en accord avec les résultats fondamentaux de la théorie 
sur les processus de recherche (chapitre 1) et de minimisation de l’utilisation d’information cognitive 
(Bartumeus et al. 2005, Benhamou & Collet 2015). Elle s’accorde bien avec les résultats empiriques des 
échelles spatio-temporelles des processus océanographique (Wakefield et al. 2009), et propose un 
mécanisme proximal simple pour l’observation que la fidélité spatiale à une échelle fixe (10-20km) 
décroit linéairement avec le rayon de prospection des populations (Weimerskirch 2007). Je vais 
donc utiliser cette mesure de direction pour évaluer la fidélité spatiale, et je reviendrai 
dans la discussion sur les limites de cette approche. Reste à déterminer comment 
mesurer cette direction. 
IV.2.2. Fidélité angulaire comme mesure de fidélité spatiale 
Utiliser la direction au point le plus loin de la colonie plutôt que la direction « de 
départ » (par exemple le « départ » pourrait être dans les premiers 10km (Patrick & Weimerskirch 
2014b), ou dans les 5 premières localisations GPS (Wakefield et al. 2015), ou bien encore après que 
20% du rayon de prospection maximal soit atteint) permet de s’affranchir des éventuels biais liés à 
l’influence du vent à fine échelle (Weimerskirch et al. 2000, Amélineau et al. 2014), ainsi que de 
comparer différents individus ou espèces avec des rayons de prospection très variable 
sur un point qui a la même valeur biologique pour tous : le résultat de l’ensemble des 
décisions de mouvement depuis le départ de la colonie jusqu’à ce que l’individu fasse demi-tour et se 
rapproche de la colonie. D’autre part cela répond une difficulté technique qui est que les 
différents trajets ont été enregistrés avec des fréquences d’acquisition de localisation 
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variable, et dans certains cas par des balises Argos peu précises spatialement. 
L’utilisation du point le plus loin de la colonie pour mesurer la distance permet de limiter les effets de 
ces paramètres techniques pour les analyses comparatives, et donc de garder un maximum de 
données. 
On l’a vu, mesurer la fidélité par la direction est justifié en partie par le fait que la plupart des 
trajets des oiseaux marins ont un aspect commutif. Cette hypothèse ne semble pas valide dans 
le cas des grands albatros et des albatros d’Amsterdam, ils n’ont donc pas été inclus 
dans l’analyse comparative, bien qu’ils semblent faire preuve d’une certaine fidélité spatiale, que 
je n’ai pas réussi à quantifier de façon pleinement satisfaisante. J’ai également écarté des analyses 
certaines des populations pour lesquelles il y avait trop peu de trajets, et/ou de paires de trajets 
successifs par individus. Cela m’a amené par exemple à ne pas examiner les fous bruns.  
Dans le (Tableau IV-1)  je présente différentes mesures pour essayer de quantifier l’aspect 
commutif des trajets. Dans la grande majorité des cas (avec l’exception de beaucoup de trajets de 
grands albatros), la direction au point le plus éloigné de la colonie (point de rayon de prospection 
maximal) est assez représentative de la direction depuis la colonie de n’importe quel point du trajet, du 
moins à 30° près. On constate également bien que la plupart des populations passent 
proportionnellement plus de temps dans la partie distale du trajet (ici mesurée par le temps passé dans 
le quartile supérieur de distance à la colonie). 
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Tableau IV-1 : Métriques sur la commutativité des trajets, et la représentativité du point de prospection 
maximal (MR pour MaxRange) comme mesure de la direction générale du trajet. DMR : direction au point de 
prospection maximal, « last quarter » : ensemble des localisations à une distance de la colonie >75% de la 
distance entre la colonie et le point de prospection maximal. 
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IV.3. Comparaison des stratégies de fidélité des fous à pieds rouges et 
des frégates sur l’ile d’Europa 
IV.3.1. Objectifs  
Dans cette partie je décrits les stratégies de choix dans la direction générale du trajet chez deux espèces 
tropicales en sympatrie et se nourrissant de proies similaires dont la distribution semble stochastique.  
Je mesure la probabilité qu’un individu reparte dans une direction proche de son trajet 
précédent (fidélité d’un trajet à l’autre), et le nombre de trajets successifs moyen attendu pour qu’un 
individu ait fini par changer de direction d’approvisionnement (persistance de la fidélité).  
L’hypothèse est que la fidélité d’un trajet à l’autre et que la persistance de la fidélité devrait 
être faible (Switzer 1993), et que les individus devraient privilégier des informations plus récentes, non 
mémorisées pour choisir leurs directions (Buckley 1997). Je compare donc la fidélité dans la direction 
des trajets successifs d’un même individu à la similarité dans la direction prise par des individus 
différents (« similarité »), et je prédis que la similarité entre individus partant en même temps sera 
plus forte que la fidélité individuelle d’un trajet sur l’autre.  
Les frégates faisant des trajets plus longs en distance et en durée (Weimerskirch et al. 2004), 
elles courent a priori  plus de risque que leurs informations éventuellement mémorisées soient 
périmées d’un trajet sur l’autre. Je prédis donc que les frégates devraient présenter une fidélité et une 
persistance de fidélité plus faible que les fous à pieds rouges. Enfin, je teste également si les directions 
de départ chez ces deux espèces sont déterminées par la direction du vent au moment du départ, car il 
est connu que le vent peut fortement affecter l’énergétique du vol chez ces deux espèces (Ballance 
1995, Weimerskirch, Le Corre, Jaquemet, et al. 2005, Weimerskirch et al. 2016). 
Pour tester ces différentes prédictions, je compare les distributions d’angles entre trajets à une 
distribution uniforme entre 0 et 180°, en testant la proportion d’angles inférieurs à 30° (attendu : 
16.7% sous une distribution uniforme). Des modèles linéaires mixtes généralisés à structure binomiale 
sont utilisés pour évaluer ces biais statistiquement et les comparer entre catégories d’individus (Zuur 
2009). 
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IV.3.2. Résultats 
 
Figure IV-2: Ensemble des trajets de frégates (gauche) et de fous à pieds rouges (droite) analysés, en gris. Pour 
chaque espèce, les trajets successifs d'un individu en particulier ont été colorés en jaune. Le point rouge 
marque la colonie sur l’Ile d’Europa dans le canal du Mozambique. 
Les trajets des deux espèces exploitent les eaux tout autour de la colonie (Figure IV-2) avec une 
probabilité uniforme. Lorsque l’on ne tient pas compte de leurs dates de départ, les individus 
différents n’ont en effet pas plus de chances de partir dans des directions similaires que ce qui est 
attendu aléatoirement (distribution uniforme, Figure IV-3).  
 
Figure IV-3: Distribution des angles observés entre trajets d'individus différents chez les frégates (gauche) et 
les fous à pieds rouges (droite), sans tenir compte du délai entre leurs départs respectifs (max: plusieurs mois 
d'écart). La ligne rouge indique la probabilité absolue attendue sans aucune similarité (30/180), la probabilité 
d’un angle inférieur à 30° (ligne verticale pointillée) est indiquée. 
 La probabilité que deux individus différents partent dans des directions similaires dépend néanmoins 
du temps écoulé entre leurs départs respectifs (Figure IV-4). Elle décroit rapidement pour atteindre un 
plateau lorsque les individus partent à plus d’un jour d’écart, sans différence entre les deux espèces. 
Cette valeur d’un jour est plus faible ou similaire à la durée moyenne entre les départs successifs d’un 
même individu (un jour parfois deux chez les fous à pieds rouges, plusieurs jours chez les frégates).  
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Figure IV-4: Probabilité que l'angle entre trajets d'individus différents soit < 30° selon la durée qui sépare 
leurs départs respectifs, chez les frégates (gauche) et les fous à pieds rouges (droite). Ces probabilités sont 
calculées pour des intervalles de durée variables (0-30min, 30min-1h, 1-2h, 2-3h, 3-6h, 6-12h, 12-24h, 1-2j, 2-3j,3-
7j ; taille d’échantillon pour chaque classe indiquée au-dessus), les points sont placés en abscisse au centre de 
cet intervalle. La ligne pointillée indique la probabilité de similarité dans la direction (< 30°) entre individus 
quelle que soit le temps écoulé entre leurs départs respectifs (jusqu’à plusieurs mois). La ligne rouge indique 
la probabilité absolue attendue sans aucune similarité (30/180). 
La direction des trajets des deux espèces est indépendante de la direction (Figure IV-5) et de la 
force du vent (non montré) autour de la colonie au moment du départ. On ne note aucune 
spécialisation individuelle dans l’utilisation du vent. 
 
Figure IV-5: Influence du vent sur les directions des trajets chez les deux espèces : A. Histogramme en rose des 
directions du vent autour de la colonie pendant la période d’étude. B. et C. Distribution de l’angle entre la 
direction du trajet et la direction du vent moyenne autour de la colonie (180° : vent de face) chez les frégates 
(B) et les fous à pieds rouges (C), la ligne rouge indiquant les attentes nulles (30/180, déviations non 
significatives).  
L’angle entre trajets successifs d’un même individu est biaisé vers 0° chez les deux espèces, 
indiquant une tendance pour de la fidélité spatiale d’un trajet à l’autre (Figure IV-6). Cette tendance 
est plus forte chez les frégates que chez les fous à pieds rouges. Elle ne dépend pas de la durée passée 
au nid entre trajets successifs, ni de la direction ou de la force du vent. Elle ne dépend pas non plus du 
statut reproducteur des individus, ou du rayon de prospection maximal de leurs trajets. 
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Figure IV-6: Distribution des angles observés entre trajets immédiatement successifs (trajet 1 avec trajet 2, 
trajet 2 avec trajet 3, etc.) d’un même individu chez les frégates (gauche) et les fous à pieds rouges (droite). La 
ligne rouge indique la probabilité absolue attendue sans aucune fidélité (30/180), la probabilité d’un angle 
inférieur à 30° (ligne verticale pointillée) est indiquée. 
La fidélité à une direction peut persister (Figure IV-7) chez les frégates pendant une dizaine de 
trajets successifs au maximum (une quinzaine de jours), contre environ 3 ou 4 trajets successifs chez 
les fous à pieds rouges (moins de 5j). 
 
Figure IV-7: Probabilité que l'angle entre trajets d’un même individu soit < 30° en fonction de l’écart (lag) 
entre ces trajets (ligne noire continue, ex : trajets 2 et 4 d’un individu = lag 2), chez les frégates (gauche) et les 
fous à pieds rouges (droite). Noter les échelles différentes en abscisse. La ligne rouge indique la probabilité 
absolue attendue sans aucune fidélité (30/180). Les lignes pointillées indiquent la moyenne et l’intervalle de 
confiance à 95% (obtenu par échantillonnage aléatoire) que deux individus différents aient un angle < 30° 
entre leurs trajets respectifs. 
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IV.3.3. Conclusions 
Nos prédictions ne sont pas vérifiées. Les deux espèces font preuve d’une fidélité spatiale d’un trajet à 
l’autre non négligeable en termes de direction générale du trajet, cette fidélité spatiale individuelle 
persiste pendant des durées bien supérieures à celles où des individus différents partagent des 
directions similaires.  
La probabilité pour que deux individus quittant la colonie partagent une même direction est 
néanmoins assez forte lorsqu’ils partent au même moment, alors même qu’un faible pourcentage 
d’individus de la colonie est suivi par GPS. Cela ne semble pas lié à la direction ou la force du vent. 
Cela pourrait être lié à l’utilisation d’information publique sur les directions de nourrissage d’autres 
individus, ou bien à des facteurs purement environnementaux comme la direction du soleil. Les deux 
espèces partageant les mêmes proies, il pourrait être intéressant de vérifier si les individus d’espèces 
différentes partant simultanément ont des directions similaires. 
D’autre part les frégates aux trajets plus longs en durée et en rayon de prospection maximal 
ont une fidélité spatiale dans la direction du trajet plus forte et plus persistante à mesure des trajets 
successifs que les fous à pieds rouges, en sympatrie et alors qu’ils ont des proies similaires. A notre 
connaissance cela n’a jamais été décrit ou même prédit. 
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IV.4. Comparaison des stratégies de fidélité adultes et juvéniles chez 
deux espèces tropicales de l’ile d’Europa 
IV.4.1. Objectifs et argumentaire 
L’objectif de cette partie est de comparer les stratégies de fidélité spatiale individuelle et de similarité 
inter-individuelle entre adultes et juvéniles de deux espèces d’oiseaux marins tropicaux nichant en 
sympatrie sur l’ile d’Europa dans le canal du Mozambique: la frégate superbe et le fou à pieds rouges. 
Chez ces deux espèces, les jeunes après l’envol continuent à se faire nourrir au nid pendant plusieurs 
semaines ou mois avant de devenir indépendants des parents, mais font des excursions en mer 
pendant la journée. 
Nous avons vu précédemment que les adultes des deux espèces présentent une « fidélité 
spatiale temporaire », et finissent relativement rapidement par changer de secteur (environ 15j pour 
les frégates, environ 5j pour les fous à pieds rouges). Qu’en est-il des juvéniles dans leurs premiers 
vols ? 
Une première hypothèse est que cette stratégie de fidélité temporaire est fixe et déjà présente 
chez les jeunes. Une autre hypothèse est que c’est une stratégie flexible qui répond aux propriétés 
expérimentées de l’environnement, et donc que les jeunes à l’envol ne l’exprimerait initialement pas 
(Votier et al. 2017). On peut également faire l’hypothèse qu’ils l’acquièrent progressivement, plus ou 
moins rapidement au cours de leurs premiers vols successifs (Yoda et al. 2007, Mendez, Prudor, et al. 
2017, Mandal et al. 2018). 
Enfin, une hypothèse intuitive est que les jeunes inexpérimentés se basent beaucoup sur des 
indices environnementaux et/ou sociaux pour choisir leur direction de départ (Kendal et al. 2005, 
Sherratt & Morand-Ferron 2018), et donc que la similarité de direction entre individus partant en 
même temps pourrait être plus forte que chez les adultes, et éventuellement décroitre au fil des 
semaines. 
Comme dans la partie précédente, nous utilisons pour tester ces hypothèses des mesures de la 
direction au point le plus loin de la colonie, et des modèles statistiques évaluant et comparant entre 
adultes et juvéniles le biais vers 0° des angles entre paires de trajets. Nous évaluons également 
comment ce biais évolue au fil des premiers jours et premières semaines des juvéniles après leur 
premier vol. 
IV.4.2. Résultats 
Chez les deux espèces, la probabilité de fidélité entre deux trajets successifs est plus faible chez les 
juvéniles que chez les adultes (Figure IV-8). Cette probabilité ne varie pas au fil des premières 
semaines de vol chez les juvéniles. Cette probabilité de fidélité d’un trajet à l’autre chez les juvéniles est 
légèrement plus élevée que ce qui est attendu en supposant des directions prises aléatoirement au 
cours du temps. 
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Figure IV-8: Distribution des angles entre direction de trajets successifs d’un même individu chez les adultes 
(gauche) et les juvéniles (milieu) de frégates (haut) et de fous à pieds rouges (bas). Les panneaux à droite 
montrent la progression d’avoir un tel angle < 30° chez les juvéniles (points), comparée à la moyenne chez les 
adultes (ligne pointillée). Dans tous les panneaux, la ligne rouge est la probabilité « absolue » (30/180) 
attendue en cas d’absence de fidélité spatiale. 
La persistance de la fidélité au fur et à mesure des trajets successifs chez les juvéniles de fous à 
pieds rouges est très difficile à estimer mais ne dure pas plus de 2 ou 3 trajets successifs (Figure IV-9). 
Chez les frégates, la courbe de décroissance de la fidélité semble suivre un chemin parallèle mais 
globalement plus faible que ce qui est observé chez les adultes : techniquement, la probabilité de 
fidélité reste plus forte que la probabilité de similarité entre individus différents, jusqu’à environ une 
dizaine de trajets successifs (Figure IV-10). Néanmoins ces valeurs sont à peine plus élevées que ce qui 
est attendu par chance et doivent donc être vues comme des résultats préliminaires plutôt que comme 
des faits établis. Au vu des faibles probabilités observées, je n’ai pas quantifié si la valeur de 
persistance de la fidélité dans la direction varie avec l’âge des juvéniles. 
 
Figure IV-9: Persistance de la fidélité chez les juvéniles de frégates du Pacifique (gauche) et les juvéniles de 
fous à pieds rouges (droite) à mesure des trajets successifs. Les lignes pointillées indiquent la similarité 
attendue entre individus différents de la même colonie (moyenne et 95% CI). Noter les échelles variables en 
abscisse. 
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On peut regarder comment la probabilité que deux individus partent dans des directions 
similaires (<30°) varie selon le temps écoulés entre leurs départs respectifs (Figure IV-10). Chez les 
adultes comme chez les juvéniles de ces deux espèces, cette probabilité décroit rapidement pour 
atteindre un plateau au bout de 12 ou 24h d’écart (le faible nombre de données ne permet pas d’être 
très précis, en particulier chez les adultes). Cette analyse ne tient pas compte de la progression de cette 
probabilité chez les jeunes, et fait une moyenne sur leur comportement quel que soit leur âge. 
 
Figure IV-10: Probabilité de similarité de la direction entre trajets d'individus différents (< 30°) en fonction du 
temps écoulé entre leurs départs respectifs, chez les adultes (haut) et les juvéniles (bas) de frégates (gauche) et 
de fous à pieds rouges (droite). Ces probabilités sont calculées pour des intervalles de durée variables (0-
30min, 30min-1h, 1-2h, 2-3h, 3-6h, 6-12h, 12-24h, 1-2j, 2-3j,3-7j), les points sont placés en abscisse au centre de 
cet intervalle. La ligne pointillée indique la probabilité de similarité dans la direction (< 30°) entre individus 
quelle que soit le temps écoulé entre leurs départs respectifs (jusqu’à plusieurs mois). La ligne rouge indique 
la probabilité absolue attendue sans aucune similarité (30/180). 
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La probabilité que deux individus partant simultanément partagent des directions similaires 
est la même chez les juvéniles que chez les adultes pour les deux espèces (en considérant comme 
simultanés les départs à plus ou moins trois heures l’un de l’autre, la plus faible valeur pour laquelle on 
a > 100 trajets chez les adultes des deux espèces). Cette probabilité décroit néanmoins au fil des 
premières semaines de vol chez les jeunes frégates mais pas chez les jeunes fous (Figure IV-11). 
 
 
Figure IV-11: Distribution des angles entre direction de trajets d’individus différents partant en même temps à 
3h près, chez les adultes (gauche) et les juvéniles (milieu) de frégates (haut) et de fous à pieds rouges (bas). Les 
panneaux à droite montrent la progression de la probabilité d’avoir un tel angle < 30° chez des juvéniles 
partant en même temps à 3h près (points gris, relation significative indiquée par une ligne noire continue), et 
comparée à la moyenne chez les adultes (ligne pointillée). Dans tous les panneaux, la ligne rouge est la 
probabilité « absolue » (30/180) attendue en cas d’absence de similarité entre individus. 
 
La direction des vols des juvéniles des deux espèces, mais pas des adultes, est fortement 
influencée par la direction du vent, de manière opposée (Figure IV-12). Chez les jeunes frégates, les 
premiers vols ont une forte probabilité de partir dans le sens du vent, cette probabilité décroit avec le 
temps pour rejoindre les valeurs adultes au bout de 3 mois. Chez les jeunes fous à pieds rouges, les 
premiers vols ont tendance à éviter de partir avec le vent, mais les probabilités augmentent vite vers 
les taux adultes, et ont des valeurs faibles et donc la comparaison sujette à incertitude. Chez les 
adultes, la direction suivie semble indépendante de la direction générale du vent dans le secteur. 
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Figure IV-12: Distribution des angles entre la direction moyenne du vent autour de la colonie et la direction 
des trajets des adultes (gauche) et des juvéniles (milieu gauche) des frégates du Pacifique (haut) et des fous à 
pieds rouges (bas). Les panneaux à droite montre la progression de la probabilité pour les juvéniles (points 
gris, relation significative indiquée par une ligne noire continue) de partir dans une direction similaire au 
vent (< 30°, « tail wind », milieu droit) ou opposée au vent (> 150°, « front wind », droite), comparée à la 
moyenne chez les adultes (pointillés). Dans tous les panneaux, la ligne rouge est la probabilité « absolue » 
(30/180) attendue en cas d’absence d’influence du vent. 
IV.4.3. Conclusions 
Adultes et juvéniles n’ont pas les mêmes stratégies pour décider de leur direction de trajet. La fidélité 
d’un trajet à l’autre est plus faible chez les juvéniles que chez les adultes des deux espèces, sans 
progression notable au cours de leurs premières semaines. Cette fidélité individuelle juvénile bien que 
faible est toutefois significative, mais semble ne pas persister à mesure des trajets successifs.  
Contrairement à nos attentes, la probabilité que deux juvéniles partants en même temps 
partagent une direction similaire n’est pas plus grande que celle des adultes, quelle que soit la 
définition utilisée pour la « simultanéité » des départs. Chez les frégates, cela semble décroitre avec 
l’âge des juvéniles, mais cela peut sans doute s’expliquer par leur forte sensibilité au vent dans leurs 
premières semaines. L’apparent apprentissage nécessaire aux jeunes frégates pour maitriser 
l’influence du vent sur leur vol de façon comparable aux adultes était connu chez d’autres espèces 
d’oiseaux marins (Riotte-Lambert & Weimerskirch 2013, Jeudi de Grissac 2016) pour des jeunes 
indépendants dès leur premier vol (sans phase de soins parentaux post-envol). C’est la première fois 
que c’est décrit chez les frégates, et probablement la première fois chez des oiseaux à soins parentaux 
post-envol (Cox et al. 2014). 
En conclusion, ces résultats suggèrent que la stratégie de fidélité est flexible chez ces deux 
espèces, et est moins exprimée par les juvéniles. La stratégie de l’utilisation d’indices en temps réel 
pour décider de sa direction est aussi importante chez les adultes que chez les juvéniles des deux 
espèces, mais ne permet pas d’expliquer le fort taux de fidélité individuelle observé d’un trajet sur 
l’autre. 
 
  
 
IV.5. Comparaison des stratégies de fidélité adultes entre 
populations  
IV.5.1. Objectifs et méthodes 
Nous avons vu que les adultes de fous à pieds rouges et de frégates du Pacifique à Europa ont des 
stratégies de fidélité spatiale individuelle plus importante que ce que l’on prédisait. Ces stratégies 
ne semblent pas innées (en tout cas ne sont pas exprimées par les jeunes), ce qui suggère qu’elles 
pourraient varier selon les environnements (Oppel et al. 2015). D’autre part, pour faciliter la 
comparaison de ces stratégies de fidélité en milieu tropical avec ce qui est connu chez des espèces 
de plus haute latitude, des comparaisons directes avec les mêmes métriques sont nécessaires. 
Dans cette partie nous allons examiner comment varie la stratégie de fidélité spatiale 
individuelle (mesurée par la direction au point le plus éloigné de la colonie), entre différentes 
populations de 5 espèces différentes. Nous étudions ainsi 3 espèces tropicales (la frégate du 
Pacifique, le fou à pieds rouges et le fou masqué) qui ciblent le même type de proies (Nelson 
2005) et se reproduisent souvent en sympatrie, et à titre de comparaison deux espèces de plus 
haute latitude chez qui la fidélité spatiale est connue pour être importante et persistante d’une 
année à l’autre: le fou de Bassan et l’albatros à sourcils noirs.  
Cinq populations différentes de fous à pieds rouges sont examinées, deux populations de 
frégates, et une population de chacune des autres espèces. Les suivis sur ces populations ne se font 
pas forcément au même stade reproducteur, mais nous avons montré précédemment sur l’ile 
d’Europa que cela n’influençait pas les stratégies de fidélité dans la direction chez les frégates et 
les fous à pieds rouges. 
Comme précédemment nous évaluons les stratégies sur la base du biais directionnel 
observé dans les angles entre trajets d’un même individu ou entre trajets d’individus différents. 
Par souci de place, nous ne montrons pas les différents histogrammes de distribution pour 
chacune des populations, mais directement les probabilités d’avoir un angle < 30°. D’autre part le 
plus faible nombre de données dans la plupart des colonies autres qu’à Europa ne nous permet 
pas d’évaluer comment varie la similarité dans les directions d’individus différents selon le temps 
écoulé entre leurs départs respectifs. Nous montrons donc des résultats sur la similarité entre 
individus quel que soit le temps écoulé entre leurs départs respectifs (maximum variable selon les 
populations, toujours < quelques mois). 
Ces différentes populations ont des rayons de prospection extrêmement différents variant 
de plusieurs ordres de grandeur (environ 700km en moyenne chez les frégates aux Galápagos 
contre environ 40km en moyenne chez les fous masqués en Nouvelle-Calédonie, pour les 
extrêmes, voir section espèces et données), et donc la fidélité spatiale ainsi mesurée par la fidélité 
dans la direction implique des échelles spatiales très différentes. Pour évaluer plus explicitement 
l’échelle spatiale de fidélité, je propose ici d’observer la différence en km dans le rayon de 
prospection de trajets successifs d’un même individu. Cette mesure est a priori indépendante de 
l’angle entre les trajets. Elle mesure l’échelle de la fidélité spatiale individuelle dans le point de 
Stratégies de fidélité à large échelle spatiale 
 
 
97 
 
prospection maximal. Pour n’évaluer cette fidélité que lorsque les individus semblent faire preuve 
de fidélité individuelle au moins dans la direction, je n’utilise que les paires de trajets successifs 
qui ont des directions < 30° l’une de l’autre. Cela permet de s’affranchir d’éventuelles variations 
de rayon de prospection non liées à la fidélité spatiale. 
 
IV.5.2. Résultats 
La probabilité que des individus partent dans des directions < 30° à celle de leur trajet précédent 
(Figure IV-13) est très variable selon les populations de fous à pieds rouges (de 25% à 66.7%). 
Chez les frégates, cette proportion est de 48.7% à Europa dans le canal du Mozambique et de 
58.4% aux Galápagos. A titre de comparaison, cette proportion est de 85.7% dans le cas des fous 
de Bassan de Bass Rock (dont la direction toutefois est fortement contrainte par des masses 
terrestres), mais seulement de 51.2% chez les albatros à sourcils noirs de Kerguelen.   
 
Figure IV-13: Fidélité et similarité pour différentes populations. Boites : probabilité par population que 
deux trajets d’individus différents aient des directions < 30° (médiane, interquartiles et 95% CI établis 
par des méthodes de ré-échantillonnage aléatoire tenant compte du nombre de paires de trajets successifs 
par individus dans la population). Carrés pointés : Probabilité que deux trajets successifs d’un même 
individu aient des directions < 30°. La ligne verticale pointillée signale l’attendu nul absolu (30/180), la 
significativité de la fidélité individuelle par rapport à cette valeur nulle absolue est indiquée à droite (n.s. 
>5%, ** < 1%, *** < 0.1%). Les carrés pointés au-delà des lignes extrêmes des boites indiquent une 
« répétabilité individuelle » significative à 5%. 
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Ces variations dans la probabilité de fidélité individuelle d’un trajet à l’autre reflètent en 
partie les variations de la probabilité que deux individus différents de la population partagent des 
directions similaires (Figure IV-14, R² = 0.62). Chez beaucoup de populations tropicales, en 
particulier chez les frégates, la probabilité qu’une paire de trajets effectués par des individus 
différents partent dans des directions similaires (<30°) est généralement proche de ce qui est 
attendu pour des directions prises aléatoirement entre 0 et 360° autour de la colonie. En revanche 
chez certaines populations comme les fous à pied rouges aux Galápagos, cette probabilité semble 
se situer aux alentours de 35% : la population dans son ensemble présente une ou des directions 
privilégiées. Chez les fous de Bassan, cette similarité de direction entre trajets d’individus 
différents atteint même 45%, ce qui est fortement influencé par le fait qu’il s’agit d’une colonie 
restreinte dans son accès à la mer à un arc de directions d’environ 120° et non 360°. Dans ces 
populations qui montrent des préférences populationnelles pour certaines directions, la fidélité à 
l’échelle individuelle est donc logiquement plus forte. 
 
Figure IV-14: Relation (ligne noire continue, R² = 0.62) entre la probabilité qu'un individu reparte dans 
une direction <30° à celle de son trajet précédent (en y) et la probabilité que deux individus différents de 
la colonie partent dans des directions similaires (< 30°, moyenne des boites de la Figure IV-14, en x). La 
ligne continue matérialise la relation linéaire entre les deux (p < 0.01) et la ligne en pointillé la relation 
attendue si la fidélité était égale à la similarité entre individus. 
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Si l’on observe cette fois-ci la fidélité spatiale individuelle à mesure des trajets successifs, 
on observe de forts contrastes entre espèces (Figure IV-15). La persistance moyenne de la fidélité 
(nombre de trajets moyen au bout duquel on n’observe plus de fidélité à la direction initiale) n’a 
pas pu être établie avec certitude pour toutes les populations, car le nombre de trajets successifs 
par individus n’était pas toujours suffisant. Néanmoins en extrapolant grossièrement les 
tendances observées, il semble que la persistance soit rarement de plus de 3 ou 4 trajets successifs 
chez les fous à pieds rouges, et que la probabilité de revenir à une direction similaire à la direction 
initiale soit relativement invariante à mesure des trajets successifs chez les fous de Bassan et les 
albatros à sourcils noir. Chez les deux populations de frégates pour lesquelles davantage de trajets 
successifs par individus étaient disponibles, la courbe de persistance est remarquablement 
similaire entre les deux populations et suggère une persistance maximale d’environ une dizaine de 
trajets. 
 
 
Figure IV-15: Persistance de la fidélité individuelle à mesure des trajets successifs des individus (lignes 
noires continues), comparée à la probabilité « absolue » (30/180, ligne rouge) et à la similarité attendue 
entre individus différents de la même colonie (lignes pointillées : moyenne et 95% CI). Noter les échelles 
variables en abscisse. 
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Lorsque deux trajets successifs d’un même individu ont des directions < 30° l’un de 
l’autre (indiquant une certaine fidélité dans la direction), on peut observer la différence en km 
entre leur rayons de prospection maximaux respectifs (comme mesure de l’échelle spatiale de la 
fidélité au point de prospection maximal). Cette différence indépendante de l’angle est très 
variable selon les populations, et est observée proportionnelle au rayon de prospection maximal 
moyen observé dans la population (Figure IV-16). En contraste, la probabilité qu’un individu 
reparte dans une direction < 30° à celle de son trajet précédent ne dépend pas du rayon de 
prospection moyen de la population (Figure IV-16).  
 
Figure IV-16: Gauche et milieu : Relation (ligne noire continue, corrélation linéaire significative à 5%, R² 
indiqué) entre la différence de rayon de prospection entre trajets successifs d’un même individu (km) en 
fonction du rayon de prospection moyen dans la population (km), en tenant compte de la population de 
frégates aux Galápagos (gauche) ou non (milieu). Droite : Relation entre la probabilité que les directions 
de trajets successifs d’un même individu soit < 30° en fonction du rayon de prospection moyen de la 
population. La ligne rouge matérialise l’absence de fidélité (30/180). La couleur des points indique 
l’espèce (blanc : fou de Bassan, gris clair : albatros à sourcils noirs, gris intermédiaire : frégates, gris 
foncé : fous à pieds rouges, noir : fou masqué).  
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IV.6. Discussion des résultats du chapitre 
IV.6.1. Echelles spatiales de fidélité en milieu tropical 
Nous avons mis en évidence que la fidélité dans la direction d’un trajet sur l’autre semble être une 
stratégie commune en milieu tropical. Cela avait déjà été remarqué chez diverses populations et 
espèces de fous tropicaux (Oppel et al. 2015, e.g. Gilmour et al. 2018), et suggéré très récemment 
chez les frégates (Oppel et al. 2017). Nous montrons pour la première fois que leur probabilité de 
repartir dans la même direction que leur trajet précédent est comparable quantitativement à celle 
observée certaines espèces de régions de plus haute latitude, comme les albatros à sourcils noirs.  
IV.6.1.a. Fidélité à plus fine échelle spatiale 
 A fine échelle spatiale, les connaissances océanographiques, les résultats de la méta-analyse de 
(Weimerskirch 2007) et des analyses préliminaires que j’ai menées sur la fidélité à des zones de 
recherche en zone restreinte à fine échelle spatiale chez les fous à pieds rouges et les frégates 
d’Europa (Figure IV-17) suggèrent que les zones de rencontres de proies sont très stochastiques et 
réparties de façon homogène autour de la colonie, même à l’échelle des jours successifs, ou quand 
on observe les trajets successifs des individus avec des directions similaires. Cela semble cohérent 
avec nos résultats qui montrent que le rayon de prospection entre trajets successifs est très 
variable même lorsque la direction entre trajets successifs est similaire (moyenne minimale de 
~25km de différences entre trajets chez les fous masqués) : a priori les proies sont rarement 
rencontrées dans des zones identiques à fine échelle spatiale d’un trajet à l’autre (Weimerskirch 
2007). 
 
Figure IV-17: Bas : Ensemble de toutes les zones putatives de nourrissage (points colorés) identifiées chez 
les fous à pieds rouges d’Europa en sept-nov. 2013  (gauche) et les frégates du Pacifique d’Europa en jan-
mai 2015 (droite). La couleur indique la date. Les zones putatives de nourrissage chez les fous ont été 
inférées par méthode EmBC (Garriga et al. 2016), celles chez les frégates par faible altitude de vol. 
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Les proies de ces oiseaux marins tropicaux ne sont disponibles aux oiseaux que lorsque 
des prédateurs sous-marins les ramènent à la surface, où de nombreux oiseaux marins de 
différentes espèces convergent alors pour se nourrir (Ballance & Pitman 1999). Il est très probable 
que ces zones de proies accessibles et concentrées soient effectivement très éphémères 
relativement à la durée entre trajets successifs d’individus, et qu’il soit inefficace pour les oiseaux 
de mémoriser leur emplacement à fine échelle spatiale. 
Les observations de fidélité à large mais pas à fine échelle spatiale ne sont pas 
nécessairement spécifiques aux oiseaux marins tropicaux. Chez le fou de Bassan à Bass Rock par 
exemple la fidélité pour des sites de recherche en zone restreinte à fine échelle spatiale (1-10km) 
est d’environ 7% d’un trajet à l’autre, même si les individus font montre d’une très forte fidélité 
dans la direction entre trajets à diverses échelles de temps (résultats de mon M2). Chez d’autres 
populations, il semble que la fidélité à fine échelle spatiale puisse être plus importante, en 
particulier lorsque des processus océanographiques très localisés concentrent de façon prévisibles 
les proies dans des zones répétables (Hunt 1999, Weimerskirch 2007). Ces phénomènes 
pourraient être plus fréquents dans les zones à plus haute latitude, mais peuvent également être 
liés à la topographie des fonds marins, et ainsi transcender les latitudes (Weimerskirch 2007, Cox 
et al. 2018). Par exemple une étude sur des puffins fouquets (Puffinus pacificus) nichant aux 
Seychelles suggère en effet chez cette espèce tropicale que les individus retournent sur des sites 
précis (10-20km) au niveau de la pente d’un plateau océanique situé à environ 100km de la 
colonie (Cecere et al. 2013). 
IV.6.1.b. L’hypothèse de la recherche hiérarchique chez les oiseaux marins 
Nous avons observé que les différences de rayon de prospection entre trajets successifs sont 
proportionnelles au rayon de prospection des populations. Ce résultat rappelle celui présenté dans 
(Weimerskirch 2007), qui montrait une probabilité de revenir sur un site de 10-20km 
décroissante linéairement avec le rayon de prospection des populations. Ce résultat n’était obtenu 
que sur les populations non tropicales. Les échelles spatiales et temporelles de prévisibilité des 
processus océanographiques, et écologiques en général sont souvent covariantes : prédire des 
zones de proies à long terme est plus fiable à large qu’à fine échelle spatiale (Wiens 1989, 
Wakefield et al. 2009). Or les trajets à plus grands rayon de prospection sont également plus longs 
en durée (Weimerskirch 2007). Ainsi un individu prospectant plus loin aurait de plus grandes 
chances que ses proies se soient déplacées ou aient disparu, et donc moins de chance de revenir 
sur un même site précis.  
Si les individus mémorisent des conditions sur des sites précis à fine échelle spatiale, les 
individus prospectant plus loin feraient donc preuve de moins de fidélité spatiale même à large 
échelle, puisqu’ils auraient moins de chance que les seuls sites précis avec lesquels ils sont 
familiers soient profitables. En revanche, si les individus mémorisent des directions, ou des 
propriétés à plus larges échelles spatiales, ceux prospectant plus loin pourraient toujours faire 
preuve de fidélité spatiale à plus large échelle spatiale, en tirant profit de cette covariance entre 
échelles de prévisibilité spatiales et temporelles : ne pas pouvoir retrouver des proies sur un site 
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précis n’empêche pas de se rendre familier avec un secteur plus large, et d’anticiper la présence de 
proies sur des sites voisins. Nos résultats sur l’invariance de la fidélité angulaire avec le rayon de 
prospection suggèrent que cette deuxième hypothèse est la bonne. Nous observons de plus que 
même lorsqu’un individu fait preuve de fidélité dans la direction, ses rayons de prospection 
successifs varient de manière proportionnelle au rayon de prospection moyen, ce qui corrobore 
effectivement l’hypothèse de la covariance des échelles spatiales et temporelles de prévisibilité. 
D’autre part, nous étendons ce résultat aux oiseaux marins tropicaux. Ils sont également valides 
chez les grands albatros et les albatros d’Amsterdam (non montré).  
Ces résultats suggèrent que la fidélité spatiale chez les oiseaux marins, tropicaux ou non, 
pourrait s’expliquer par un même processus simple de fidélité dans la direction, qui implique une 
échelle spatiale de fidélité proportionnelle au rayon de prospection de la population. Ce rayon de 
prospection moyen est par ailleurs bien connu pour être variable selon les capacités de locomotion 
des espèces (Weimerskirch et al. 2000, 2016), l’abondance des ressources locales (Bertrand et al. 
2012) et le nombre d’individus en compétition autour de la colonie (Lewis et al. 2001, Jovani et al. 
2016), ainsi que par les contraintes liées aux efforts de reproduction des individus (Weimerskirch 
& Lys 2000, Mendez et al. 2016). 
Les études de fidélité spatiale plus récentes chez d’autres espèces d’oiseaux marins ne 
permettent pas de corroborer davantage ni de rejeter cette hypothèse. Dans ces études, les 
mesures et analyses de distance entre trajets contrôlent rarement par l’éloignement à la colonie 
(Graham 2003, même Sztukowski et al. 2018 qui ne contrôle pas pour la multi-colinéarité), et les 
auteurs parlent généralement de fidélité spatiale à échelle intermédiaire (10-100km), qui 
correspond souvent à l’ordre de grandeur des rayons de prospection des espèces étudiées (e.g. 
Wakefield et al. 2015). Le mécanisme de recherche simple que je propose pourrait donc 
potentiellement expliquer de nombreux cas de fidélité spatiale chez les oiseaux marins. Nos 
résultats suggèrent toutefois que les oiseaux marins pourraient différer sur les informations qu’ils 
utilisent pour choisir ces directions générales de trajet. 
IV.6.2. Fidélité individuelle et similarité de direction entre départs simultanés   
Nos résultats suggèrent chez de nombreuses populations tropicales et en particulier chez 
deux espèces à Europa, la fidélité spatiale individuelle dans la direction générale des trajets 
persiste sur des échelles temporelles qui sont largement supérieures à celles impliquées dans la 
similarité de directions d’individus différents. Ces résultats vont à l’encontre de nos prédictions 
qui supposaient que les oiseaux marins tropicaux privilégieraient des stratégies d’utilisation 
d’information publique (Buckley 1997) et/ou d’informations environnementales directes comme 
la minimisation des coûts liés au vent (Ballance 1995, Weimerskirch et al. 2016), par rapport à des 
stratégies de fidélité.  
Nos résultats d’autre part suggèrent fortement que de tels mécanismes sont pourtant 
possibles et utilisés, puisque les individus partant simultanément à Europa ont de grandes 
chances de partager des directions similaires, au contraire d’individus partant à plus d’une 
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journée d’écart l’un de l’autre. Le résultat est d’autant plus remarquable que le nombre d’individus 
suivis par GPS est faible en regard de la taille des populations. Cela suggère que les coûts à la 
compétition entre individus ne sont pas (ou en tout cas pas toujours) une contrainte majeure sur 
leurs décisions de direction. De fait, les oiseaux marins tropicaux sont souvent en groupes multi-
spécifiques lorsqu’ils se nourrissent, ce qui a priori facilite la détection des proies (Ballance & 
Pitman 1999, Grünbaum & Veit 2003, Thiebault, Mullers, Pistorius, & Tremblay 2014), et pourrait 
peut-être dans certains cas également faciliter leur capture (Thiebault et al. 2016). Nos résultats 
obtenus sur Europa où davantage de données étaient disponibles ne permettent pas de généraliser 
ces observations à d’autres populations. Néanmoins l’utilisation d’information publique comme 
l’attraction locale à des agrégations est connue chez beaucoup d’espèces d’oiseaux marins (Evans 
et al. 2016), et n’est pas restreinte aux latitudes tropicales (Irons 1998, Grünbaum & Veit 2003, 
Silverman et al. 2004, Thiebault, Mullers, Pistorius, & Tremblay 2014). Cela suggère fortement 
que la plupart des oiseaux marins, font effectivement face à un compromis entre utilisation 
d’information privée ou publique dans leurs zones d’approvisionnement à large échelle spatiale. 
Il est assez surprenant d’observer que les juvéniles sur Europa ne semblent que peu se 
baser sur de telles stratégies de similarité entre individus, qui pourraient leur permettre de 
diminuer les coûts de l’apprentissage individuel en tirant profit d’apprentissage social (Kendal et 
al. 2005). Le faible nombre d’individus suivis par GPS ne permet toutefois pas de conclure qu’ils 
partent seuls, et leur faible rayon de prospection implique que même en partant dans des 
directions différentes ils restent relativement proches les uns des autres. Il a été montré qu’à très 
fine échelle spatiale (~100m) les jeunes fous à pieds rouges d’Europa s’associent souvent entre 
eux en mer (Mendez, Prudor, et al. 2017). Ces associations souvent accompagnées de phases plus 
sinueuses et lentes (approvisionnement, ou jeu) semblent néanmoins temporaires, chaque 
individu suivant sa propre route (Mendez, Prudor, et al. 2017). 
IV.6.3. Persistance de la fidélité 
La principale différence que l’on observe entre espèce ici semble être la persistance de la fidélité à 
une direction donnée à mesure des trajets successifs. Cette faible persistance de la fidélité chez les 
différentes populations tropicales étudiées ici, plutôt que la plus faible probabilité de fidélité 
spatiale d’un trajet à l’autre, pourrait expliquer les faibles valeurs de répétabilité reportées chez 
certaines autres populations de fous tropicaux ou de frégates, où plusieurs trajets étaient 
disponibles par individu, mais leur chronologie négligée (Oppel et al. 2015, 2017). 
Il semble que chez le fou de Bassan et chez l’albatros à sourcils noirs, la probabilité de 
repartir dans une même direction ne décroit pas ou très peu à mesure des trajets successifs, ce qui 
est cohérent avec la forte fidélité individuelle entre années chez ces deux espèces et avec des 
résultats similaires chez les fous de Bassan de Bass Rock pendant d’autres années d’études 
(Wakefield et al. 2015, Patrick & Weimerskirch 2017). Cela suggère l’hypothèse que chez ces 
espèces les individus ne choisissent pas forcément leur direction de trajet sur la base de leur 
expérience récente (Carroll et al. 2018, Courbin et al. 2018), mais plutôt de façon relativement fixe 
(Wakefield et al. 2015). Cette hypothèse fréquemment émise reste toutefois à nuancer, puisque les 
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adultes non-reproducteurs (ainsi que les immature) chez les fous de Bassan ne font pas preuve 
d’une telle fidélité dans la direction (Votier et al. 2017). D’autre part, chez les trois espèces chez 
qui la fidélité inter-annuelle a été observée, il semble exister des variations entre individus dans 
leur propension à montrer de la fidélité, liée ou non à leur sexe (Patrick & Weimerskirch 2014b, 
Wakefield et al. 2015, Sztukowski et al. 2018). Dans tous les cas cela suggère quand même qu’en 
moyenne les individus des populations tropicales étudiées ici mettent plus souvent à jour leurs 
préférences de direction que les fous de Bassan ou les albatros à sourcils noirs. Ce résultat est 
conforme à nos prédictions générales issues de l’écologie cognitive que la fréquence de mise à jour 
des informations devrait être plus importante dans les milieux changeant plus rapidement (Dukas 
1998, Mery & Kawecki 2002). 
 Toutefois il me semble prématuré de conclure à une dichotomie tropical/non-tropical. 
Tout d’abord les deux espèces de milieu non-tropical étudiées ici ont été incluses dans la 
comparaison justement parce qu’elles étaient connues pour faire preuve de fidélité persistante. La 
faible fidélité chez les puffins de Scopoli (Calonectris diomedea) en Méditerranée suggère que 
cette espèce non tropicale ne reste pas fidèle à une direction pour un grand nombre de trajets 
successifs. Leurs proies (anchois ou sardines) pourraient également souvent être rendues 
disponibles à la surface par des prédateurs sous-marins. La fidélité spatiale à l’échelle inter-
annuelle a pour l’instant été étudiée chez seulement 3 espèces d’oiseaux marins (volants) à ma 
connaissance, dont deux espèces très proches. D’autre part, la fidélité spatiale en milieu tropical a 
surtout été étudiée chez des espèces se nourrissant de poissons et calmars volants, dont la 
distribution et l’accessibilité obéit à des conditions assez particulières. Il serait intéressant de 
regarder les stratégies de puffins ou de phaétons qui ont des rayons de prospection comparables, 
mais des modes d’alimentation différents (Nelson 2005, Cecere et al. 2013). 
 Enfin, nous avons mis en évidence à Europa que même deux espèces en sympatrie se 
nourrissant du même type de proies pouvaient présenter des stratégies de fidélité spatiale très 
différentes en termes de persistance. Une hypothèse serait que les trajets successifs ayant plus de 
probabilité d’avoir des directions proches chez les frégates que chez les fous, la persistance est 
plus forte chez les frégates par simple effet d’autocorrélation (le trajet 1 ressemble au trajet 2 qui 
ressemble au trajet 3, etc.). Des simulations montrent que cette hypothèse n’est pas suffisante 
pour expliquer cette différence. En d’autres termes elles suggèrent que les frégates ont des 
préférences directionnelles qui ne sont pas basées uniquement sur l’expérience très récente du 
trajet précédent. Même si on reste encore loin des comportements observés chez les fous de 
Bassan et les albatros à sourcils noirs, ce type de stratégie « intermédiaire » de la part des 
frégates, qui semble s’observer également aux Galápagos, et peut-être chez une population dans le 
Pacifique Est (résultats non montrés), suggèrent que l’on pourrait avoir un continuum de 
stratégies entre les deux extrêmes souvent proposés (« gagne-reste », perd-change ou « reste quoi 
qu’il se passe », (Switzer 1993)), qui appelle à étudier la persistance de la fidélité chez davantage 
d’espèces. Si l’hypothèse du lien avec la prévisibilité des zones de proies s’avère exacte, cela 
pourrait nous permettre de mieux caractériser les échelles spatiales et temporelles de leurs 
dynamiques, et de mieux comprendre leurs liens avec les processus océanographiques. 
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IV.6.4. Similarité à long terme entre individus: hétérogénéité spatiales de 
l’environnement ? 
Le fait que dans certaines populations la plupart des individus de la colonie se dirigent de façon 
persistante dans des directions similaires était bien connu pour les espèces de plus haute latitude : 
il était estimé que cela touchait 52 des 58 populations étudiées dans (Weimerskirch 2007). 
Depuis, aucune méta-analyse n’a été menée pour réévaluer ce chiffre ou le comparer avec ce qui 
est observé en milieu tropical, mais on peut noter par exemple que les fous de Bassan en Europe 
du Nord semblent systématiquement exploiter toutes les directions accessibles depuis la colonie 
(Wakefield et al. 2013), et que certaines populations tropicales exploitent des zones très localisées 
(Zavalaga et al. 2008, Cecere et al. 2013, Poli et al. 2017). Il n’est donc pas certain que la latitude 
soit un facteur déterminant pour expliquer ce phénomène de direction préférentielle à l’échelle de 
la population.  
La similarité entre individus indique souvent l’existence d’une forte 
hétérogénéité dans la distribution des proies autour de la colonie. Par exemple, chez 
les manchots royaux à Crozet, la plupart des individus année après année partent vers le Sud, où 
ils s’approvisionnent à proximité du front polaire qui est connu pour être très productif (Bost et al. 
2009, 2015). Dans des populations telles qu’à Christmas Island ou aux Galápagos, ou encore chez 
les albatros à sourcils noirs de Kerguelen, on peut supposer que de tels mécanismes sont à 
l’œuvre, car il n’y a pas de barrières physiques aux mouvements. Toutefois des études sur les fous 
à pieds rouges dans ces localités ont montré que ce n’est pas directement lié aux zones de plus 
forte productivité primaire (Mendez, Borsa, et al. 2017).  
Dans certains cas la présence de colonies voisines peut également conduire à 
une ségrégation spatiale forte dans les zones d’approvisionnement des colonies, les 
individus privilégiant les eaux plus proches de la colonie focale que de la colonie voisine 
(Grémillet et al. 2004, Wakefield et al. 2013). Ce type d’explication pourrait expliquer pourquoi 
peu d’albatros à sourcils noirs partent se nourrir au Nord de Kerguelen (Cherel et al. 2002), ou les 
stratégies spatiales de certaines populations de fous à pieds rouges (Chesterfield, Christmas Island 
ou Galápagos) qui sont voisines d’autres colonies de fous de différentes espèces. Enfin parfois il 
semble que de telles similarités entre individus puissent s’expliquer par la direction du vent, ou 
d’autres contraintes énergétiques particulières. Par exemple il semble que les faucons 
crécerellettes qui établissent une colonie à leur retour de migration commencent par tous partir 
chasser dans le sens du vent, même si progressivement ils exploitent des zones plus variées au fur 
et à mesure de la saison (Hernández-Pliego et al. 2014). 
IV.6.5. Fidélité en milieu tropical : mécanismes adaptatifs et proximaux ? 
Nous avons observé dans la plupart des populations tropicales étudiées que les individus se 
ressemblent plus souvent à eux-mêmes dans leur direction qu’ils ne ressemblent aux autres 
individus, au moins à court terme (quelques trajets successifs). Nous avons vu en introduction du 
chapitre que cela pourrait être lié à deux mécanismes (Bolnick et al. 2003): une spécialisation « de 
niche » des individus, ou bien à des individus identiques écologiquement mais qui utilisent de la 
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mémoire individuelle. Nous avons également vu que cela pourrait répondre à deux contraintes 
adaptatives différentes : un évitement de la compétition entre individus, et/ou une hausse de 
l’efficacité par familiarité avec les propriétés locales d’une zone. Peut-on essayer de démêler ces 
différentes hypothèses pour expliquer nos résultats ? 
IV.6.5.a. Hypothèse proximale de la spécialisation par niches écologiques 
individuelles distinctes 
Selon cette hypothèse, la fidélité spatiale observée chez les individus serait une conséquence 
secondaire de la spécialisation d’un individu pour certains habitats ou certaines ressources. Nous 
avons vu en introduction que rejeter complètement cette hypothèse est impossible, puisqu’on ne 
peut pas mesurer les variations de tous les paramètres environnementaux possibles. Néanmoins il 
me semble que dans le cas des oiseaux marins tropicaux, cette hypothèse est improbable. 
Les observations de spécialisation individuelle chez les oiseaux marins tropicaux sont 
encore plus rares que les observations de fidélité spatiale individuelle même si là encore il n’est 
pas certain que cela ne soit pas dû à un manque d’études (Ceia & Ramos 2015). Néanmoins ce 
milieu est peu productif et globalement assez pauvre (Mann & Lazier 2013). De nombreuses 
espèces d’oiseaux marins tropicaux partagent un régime alimentaire proche, et en particulier la 
plupart des fous tropicaux et des frégates se nourrissent essentiellement de poissons et de calmars 
volants (Nelson 2005, Cherel et al. 2008, Kappes et al. 2011). Se restreindre à seulement une part 
de ces ressources augmenterait d’autant la limite sur le taux de rencontre de ressources 
adéquates.  
Il me semble ainsi plus plausible que la fidélité spatiale –temporaire- observée dans la 
plupart des populations tropicales ici soit plutôt liée à un mécanisme de mémorisation spatiale, 
sans spécialisation individuelle de niche. Cela pourrait constituer une différence fondamentale 
avec la fidélité individuelle observée chez au moins certaines espèces de latitudes plus élevées, où 
il est observé que la spécialisation individuelle pour certains habitats ou certaines niches 
trophiques est forte, parfois plus que pour des sites précis (Patrick et al. 2014, Patrick & 
Weimerskirch 2017). Il est toutefois trop tôt pour conclure, car les données d’habitat et de 
disponibilité des proies sont encore trop rarement disponibles aux échelles spatio-temporelles 
adéquates pour tester plus finement cette hypothèse (Patrick et al. 2014, Patrick & Weimerskirch 
2017).  
IV.6.5.b. Hypothèse adaptative de l’évitement de la compétition par fidélité 
individuelle 
Selon cette hypothèse, la fidélité chez les oiseaux marins tropicaux serait favorisée pour éviter la 
compétition locale dans l’accès à la nourriture en favorisant la ségrégation spatiale des individus 
(Riotte-Lambert et al. 2017). Cette hypothèse n’impliquerait donc pas forcément (même si ces 
hypothèses ne sont pas mutuellement exclusives) une familiarité des individus avec les propriétés 
locales des zones auxquelles ils sont fidèles, au moins temporairement. Cette hypothèse de 
l’évitement de la compétition semble a priori plausible face à l’hypothèse de la familiarité dans cet 
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environnement marin pauvre et stochastique. Néanmoins il m’apparait difficile d’expliquer 
pourquoi la fidélité individuelle serait alors aussi peu persistante selon cette seule hypothèse. Cela 
nécessiterait d’invoquer des mécanismes d’interactions sociales particuliers (par exemple certains 
individus dominants choisissant leur secteur sans mémoire, forçant d’autre à changer) qui 
semblent assez spéculatifs. 
Il est souvent suggéré que la magnitude de la « spécialisation individuelle » (variance 
intra-individuelle sur variance inter-individuelle) est liée à l’intensité de la compétition (Oppel et 
al. 2015), et donc à la taille des colonies et/ou à l’abondance locale totale des proies. Parmi les 
populations de fous à pieds rouges étudiées ici, les tailles de population sont extrêmement 
variables d’une colonie à l’autre (couvrant presque trois ordres de grandeur), même lorsque l’on 
tient compte des populations d’espèces à niche trophique similaire. Pourtant on n’observe que peu 
de différences entre ces colonies dans la propension des individus à se restreindre à un secteur 
plus étroit par rapport à l’ensemble de la population (la courbe reliant la fidélité individuelle à la 
similarité entre individus est relativement parallèle à la ligne d’égalité entre les deux). L’absence 
de données sur l’abondance des proies rend toutefois la comparaison bancale : certaine 
populations pourraient être plus peuplées justement parce qu’elles sont situées dans des zones 
plus riches. On peut aussi avancer une explication alternative, qui me semble intéressante. 
Une autre façon de diminuer la compétition à l’échelle des individus est 
d’augmenter le rayon de prospection (Ashmole 1963, Gaston et al. 2007, Jovani et al. 2016). 
Puisque notre mesure de fidélité spatiale angulaire implique que l’échelle spatiale de fidélité est 
proportionnelle au rayon de prospection, il n’est peut-être pas surprenant de ne pas observer de 
grandes différences entre populations  de « spécialisation individuelle » dans la direction de 
trajet: l’effet de compétition est peut-être absorbé par les variations du rayon de prospection. C’est 
a priori un des mécanismes qui permet la coexistence des frégates et des fous en sympatrie. Cette 
explication ne rend pas bien compte de ce qui se passe chez les fous de Bassan à Bass Rock, qui est 
une très grande colonie. Leurs trajets sont extrêmement « étroits » (Tableau IV-1), et l’angle entre 
trajets successifs est encore plus fortement biaisé vers 0°. Néanmoins ces observations peuvent 
être confondues avec la relative étroitesse de leur zone marine accessible, du fait des masses 
terrestres.  
IV.6.5.c. Hypothèse adaptative de la fidélité favorisée par la familiarité 
Selon cette hypothèse, la fidélité spatiale dans la direction observée en milieu tropical serait au 
moins partiellement due à un effet de familiarité, c’est-à-dire de gain en efficacité dans 
l’approvisionnement par mémorisation des conditions locales (Switzer 1993, Piper 2011), au 
moins temporairement. Cette hypothèse semble difficile à concilier avec l’apparente stochasticité 
des proies en milieu marin tropical. 
Une hypothèse serait que la familiarité n’est pas liée à la distribution des proies, mais à la 
mémorisation de repères de navigation et d’orientation (Mandal et al. 2017, 2018), ou bien dans le 
cas des frégates, à la familiarité avec les dynamiques des courants ascensionnels (De Monte et al. 
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2012, Weimerskirch et al. 2016). Des analyses non montrées ici ne trouvent cependant aucun effet 
de la fidélité sur l’efficacité du trajet de retour au nid, ce qui ne supporte pas cette hypothèse 
alternative. 
Il a été suggéré que les frégates et d’autres prédateurs marins tropicaux s’associent parfois 
à des tourbillons de turbulence dynamiques d’échelle spatiale intermédiaire (10s à 100km) qui 
descendent progressivement le canal du Mozambique du Nord au Sud (Tew Kai et al. 2009, De 
Monte et al. 2012, Jaquemet et al. 2014). Ces structures océanographiques pourraient agréger les 
nutriments dans des zones relativement dynamiques et attirer les échelons trophiques supérieurs 
(Hyrenbach et al. 2006, d’Ovidio et al. 2013). La fidélité spatiale observée à Europa pourrait être 
liée à la dynamique de ces structures, néanmoins cette hypothèse pose quelques difficultés. Tout 
d’abord, ces structures ne sont pas forcément observées dans les autres populations étudiées, qui 
montrent une fidélité spatiale comparable. Ensuite, les fous à pieds rouges à Europa ont souvent 
des rayons de prospection trop courts pour atteindre ces structures (Jaquemet et al. 2014, Mendez 
2017). Enfin, des études préliminaires sur les fous et les frégates n’ont pas réussi à mettre en 
évidence que les oiseaux suivent ces structures à mesure des trajets successifs, ou qu’ils s’y 
associent plus que ce qu’on attendrait par chance (L. Mendez, non publié). D’autre part il resterait 
à expliquer comment les individus reconnaissent ces structures. S’il reste possible que la fidélité à 
Europa soit liée de façon indirecte à ces structures, d’autres mécanismes plus simples et généraux 
sont probablement en jeu. 
Les oiseaux marins tropicaux pourraient peut-être mémoriser d’un trajet à 
l’autre non pas les zones de rencontre de proies, qui semblent très éphémères, mais 
celle des prédateurs sous-marins comme les thons. Détecter des thons pendant un trajet, 
même lorsqu’ils ne se nourrissent pas, est sans doute plus facile que détecter des poissons et 
calmars volants plus petits. Sans pouvoir anticiper à fine échelle les zones où les proies vont être 
amenées à la surface par les prédateurs sous-marins, l’expérience d’un grand nombre de groupes 
de prédateurs sous-marins dans une zone pendant un trajet pourrait permettre aux oiseaux de 
mieux anticiper la forte probabilité de disponibilité de proies dans cette zone plus tard, ou de 
changer de secteur si les thons se font plus rares. L’échelle spatiale attendue pour cette 
prévisibilité dépend des mouvements des thons et autres prédateurs sous-marins à des échelles de 
temps de quelques jours (la durée entre trajets successifs chez les frégates). Des études de 
marquage-recapture sur des thons tropicaux suggèrent qu’ils peuvent parfois effectivement 
montrer des comportements résidentiels à l’échelles de jours ou de semaines (Dempster & Taquet 
2004).  
Enfin, il reste à expliquer pourquoi les frégates ont une fidélité spatiale plus persistante 
que les fous à pieds rouges, alors que nous avions prédit l’inverse : leurs trajets plus longs 
pourraient augmenter les risques d’avoir des informations périmées d’un trajet à l’autre. La 
solution pourrait là encore être dans l’idée de la fidélité angulaire qui implique des échelles 
spatiales proportionnelle au rayon de prospection. Les frégates font un échantillonnage de leur 
environnement plus important à chaque trajet que les fous à pieds rouges: d’une part parce 
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qu’elles parcourent de plus grandes distances que les fous, d’autre part parce qu’elles volent à 
beaucoup plus haute altitude et ont donc probablement un champ visuel plus étendu. Cela 
pourrait par exemple leur permettre de mieux identifier les zones de plus forte abondance de 
prédateurs sous-marins. Ce plus large échantillonnage leur permettrait-elle de tamponner les 
fluctuations à fine échelle pour accéder à une prévisibilité à plus grandes échelles spatiale et 
temporelle à la manière d’écologues (Wiens 1989)? Ou bien est-ce que leur stratégie différente est 
liée à la prévisibilité des courants ascensionnels qu’elles utilisent pour se déplacer à faible coût 
énergétique (De Monte et al. 2012) plutôt qu’à celle des proies ? Comme beaucoup de questions 
soulevées dans ce chapitre, la réponse tient probablement dans la comparaison de ces stratégies 
avec celles d’autres espèces. 
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IV.8. Conclusions du chapitre 
Les stratégies de recherche observées chez les oiseaux marins semblent pouvoir s’expliquer par un 
processus fondamental assez simple : partir de la colonie dans une direction donnée (plus ou 
moins droit selon les espèces et les conditions de vent, voir chapitre 1) et chercher en route le long 
de cette direction des informations pour restreindre la recherche à plus fine échelle spatiale. Il 
n’est a priori pas besoin de supposer des processus de mémoire spatiale à plus fine échelle pour 
expliquer les comportements observés.  
En revanche il apparait clair que 1. Les oiseaux marins ne choisissent pas cette direction 
générale au hasard ; 2. Ils différent sur les sources d’information utilisées pour choisir cette 
direction. 3. Les espèces d’oiseaux marins tropicaux ciblant des poissons volants semblent 
beaucoup baser ces décisions à partir des directions qu’ils ont prises dans leurs trajets précédents 
récents. Cela suggère que l’utilisation de mémoire, au moins de la direction, est très répandue 
chez les oiseaux marins. Il est trop tôt pour conclure avec certitude que la persistance de la fidélité 
à large échelle est plus faible chez les oiseaux marins tropicaux qu’en plus haute latitude, car très 
peu d’espèces ont été étudiées sur cette dimension. A l’inverse, chez les espèces de plus haute 
latitude qui démontrent une fidélité spatiale très persistante, on peut s’interroger sur leur capacité 
à intégrer l’expérience récente d’un trajet à l’autre pour décider de leur direction et 
éventuellement anticiper les zones de proies. Ces résultats encore très préliminaires semblent en 
accord avec les prédictions de l’écologie cognitive : si les zones de présence de proies varient peu, 
des stratégies simples de mémorisation d’une direction générale peu fréquemment mise à jour, 
couplés à des distances de perception relativement importantes seraient suffisantes à l’efficacité 
d’approvisionnement et éviterait certains coûts cognitifs. 
Pour tester plus précisément cette hypothèse, des analyses de la fidélité spatiale à plus 
fine échelle, contrôlant pour la fidélité spatiale à large échelle, pourraient être utilisée. Néanmoins 
pour comprendre les mécanismes en jeu, il semble essentiel d’avoir des estimations sur leur 
distance de perception des ressources et sur leurs capacités à reconnaitre certaines 
caractéristiques d’habitat (Benhamou & Collet 2015). Certains résultats suggèrent que les fous 
peuvent parfois détecter des agrégations d’oiseaux à plusieurs dizaines de kilomètres, jusqu’à 
40km (Thiebault, Mullers, Pistorius, & Tremblay 2014), ce qui semble considérable au vu des 
rayons de prospection de certaines populations de fous tropicaux étudiées ici. D’un autre côté la 
stratégie de suivre une direction donnée et de rester opportunistes aux informations en route ne 
serait efficace à large échelle que si les rayons de perception des organismes sont suffisamment 
larges par rapport à la dispersion de leurs ressources (Pyke 2014), sinon les individus risqueraient 
de ne jamais percevoir de ressources. Des données précises sur les mouvements de leurs 
ressources pourraient permettre d’estimer ces distances de perception, ainsi que de mieux tester 
l’hypothèse de l’anticipation des zones de ressources : si les oiseaux ignorent délibérément 
certaines ressources en route, on peut raisonnablement penser qu’ils anticipent dans une certaine 
mesure que des ressources plus profitables sont présentes plus loin (Byrne & Bates 2011). 
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V.1. Introduction 
Les oiseaux marins s’approvisionnent souvent sur de larges distances (Schreiber & Burger 2001, 
Weimerskirch 2007), et ont des stratégies d’histoire de vie extrêmes (Schreiber & Burger 2001, 
Dobson & Jouventin 2007), ce qui suggère qu’ils sont limités dans leur taux de rencontres des 
ressources. Nous avons vu dans le chapitre précédent qu’ils pourraient souvent adopter une 
stratégie relativement simple pour augmenter leurs taux de rencontre de ressources: déterminer 
la direction générale de leur trajet sur la base d’expériences plus ou moins récentes de la 
distribution des ressources, et à plus fine échelle spatiale et temporelle rester opportunistes aux 
ressources rencontrées en route. Cette stratégie serait d’autant plus efficace avec de larges 
distances de perception des ressources.  
Cette hypothèse prédit 1. que les oiseaux pourraient être très fortement attirés par les 
bateaux de pêche qu’ils rencontrent, 2. qu’ils devraient rester interagir longtemps avec les bateaux 
de pêche rencontrés, tant que de la nourriture y est présente, 3. Qu’ils devraient retourner sur les 
zones de rencontres passées des bateaux si ceux-ci ont des zones de pêche répétables et 
prévisibles. Enfin, on peut également supposer 4. que ces prédictions devraient être plus 
marquées chez les espèces et/ou les individus dont les ressources sont plus dispersées et/ou 
imprévisibles. D’un autre côté, les importantes agrégations d’oiseaux qui y sont observées 
pourraient occasionner une intense compétition et des agressions entre individus. On pourrait 
donc s’attendre 5. à ce que les individus et/ou espèces plus dominants soient plus fortement 
attirés et/ou restent interagir plus longtemps avec les bateaux rencontrés. Tester si ces prédictions 
sont valides parait d’autant plus important que les interactions avec les bateaux de pêche 
présentent de nombreux enjeux de conservation. 
Dans ce chapitre, nous allons tester ces hypothèses dans le cas des bateaux qui pêchent à 
la palangre un poisson de fond (la légine australe) dans les eaux territoriales françaises 
subantarctiques (Figure V-1), et qui attirent en grand nombre des albatros et d’autres oiseaux 
marins (Cherel et al. 1996). Nous allons croiser des données GPS récoltées simultanément sur les 
oiseaux et sur les bateaux. Nous allons nous intéresser plus particulièrement à deux populations 
d’albatros dans ce cadre: les grands albatros nichant sur l’Ile de la Possession dans l’archipel de 
Crozet, et les albatros à sourcils noirs nichant dans le sud de l’archipel des Kerguelen.  
V.1.1. Contexte historique de l’étude 
V.1.1.a. Interactions des albatros avec les bateaux de pêche 
La population de grands albatros à Crozet a subi un très fort déclin dans les années 1970, 
jusqu’au milieu des années 1980 (Weimerskirch & Jouventin 1987, Weimerskirch Henri 2018). 
Des modélisations démographiques ont démontré que ce déclin était essentiellement causé par 
une importante hausse de mortalité adulte liée à une hausse des activités de pêche à la palangre à 
la même époque (Weimerskirch, Brothers, et al. 1997, Barbraud et al. 2013, Tuck et al. 2015). En 
effet les albatros attirés par les activités des pêcheurs tentent de se nourrir des appâts, se font 
hameçonner puis noyer lorsque les palangres sont mises à l’eau (opération dite de « filage » de la 
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ligne, « line setting » en anglais). Généralement, lorsque les palangres sont remontées à bord 
(opération dite de « virage de la ligne », « line hauling » en anglais), les accidents sont beaucoup 
plus rares, et les rares oiseaux qui se font hameçonner peuvent être libérés vivants (Cherel et al. 
1996), même si leur devenir est incertain. Comme évoqué dans l’introduction générale, au-delà de 
la ressource alimentaire ces bateaux de pêche constituent une préoccupation majeure de 
conservation, puisque le même problème est constaté dans différentes populations et espèces du 
monde (Croxall et al. 2012, Pardo et al. 2017). Les albatros à sourcils noirs à Kerguelen ont surtout 
souffert de cette mortalité dans les années 1990 (Michael et al. 2017) au moment d’un pic dans les 
activités de pêche illégale à Kerguelen (voir plus bas). 
V.1.1.b. Pêcherie à la légine dans les terres australes françaises 
 
Figure V-1: L'étude porte sur les bateaux pêchant légalement dans les eaux territoriales françaises des 
plateaux de Crozet et Kerguelen (océan indien austral), à proximité de colonies d'albatros étudiées 
(grands albatros à Crozet, albatros à sourcils noirs à Kerguelen). 
Dans les années 1990 l’activité de pêche s’est considérablement développée sur les plateaux de 
Kerguelen et Crozet (Palomares & Pauly 2011, Pruvost et al. 2015). Ces pêcheurs ciblent la légine 
australe, un poisson pouvant atteindre 2m à l’âge adulte (en moyenne les individus pêchés font 
environ 80cm (Lord et al. 2006)) et vivant en profondeur après le stade larvaire (Collins et al. 
2010). La légine faisait sans doute occasionnellement partie du régime alimentaire des albatros 
hurleurs avant le début de la pêcherie (non mentionné dans Ridoux 1994, Weimerskirch, Cherel, 
et al. 1997), sans que soit clair comment elles pouvaient se retrouver à la surface (Collins et al. 
2010). Le chalut étant une technique peu adaptée à ces régions (Palomares & Pauly 2011, Pruvost 
et al. 2015), les pêcheurs déploient désormais des palangres (Figure V-2), c’est-à-dire de très longs 
câbles porteurs de centaines ou milliers de lignes hameçonnées (voir une description du matériel 
dans Collins et al. 2010). Ce poisson se revend très cher sur le marché japonais notamment, et 
représente une importante activité économique à la Réunion (Creignou & Duplouy 2017).  
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Figure V-2: Schéma de la pêche à la légine par des palangres de fond. Les palangres font plusieurs 
kilomètres de long et contiennent des milliers de lignes hameçonnées. Les organismes ne sont pas 
dessinés à l’échelle. 
Les pêcheurs officiellement déclarés dans ces zones sont tenus d’appliquer des mesures 
strictes respectant les directives de la commission en charge de réguler les pêches dans l’Océan 
Austral (CCAMLR), qui dès 1992 a tenu compte des risques de capture accidentelle des albatros 
pour édifier ces directives (Delord et al. 2005). Un certain nombre de mesures dites de mitigation 
ont donc été testées et implémentées par ces flottes officielles pour limiter au mieux ces risques 
(Cherel et al. 1996, Delord et al. 2005, 2010). La description complète de ces mesures légales peut 
être trouvée chaque année dans le journal officiel (par exemple pour la saison 2011: Journal 
Officiel des Terres Australes et Antarctiques Françaises 2010 notons que les mesures ont très peu 
varié pendant notre période d’étude). Par ailleurs des contrôleurs de pêche employés par les TAAF 
sont à bord de chacun des bateaux pour veiller au respect des mesures légales.  
La pêche illégale dans ces zones n’appliquait évidemment pas ces mesures, et posait un 
problème économique et écologique majeur à la fin des années 1990 et au début des années 2000 
(Pruvost et al. 2015). Aujourd’hui la pêche illégale est largement endiguée (Pruvost et al. 2015), 
des patrouilles militaires et gouvernementales surveillent étroitement la zone (Reuillard 2013) et a 
priori les oiseaux ne rencontrent plus que très rarement des braconniers dans les eaux 
territoriales françaises (Weimerskirch H. et al. 2017). 
V.1.2. Description du déroulé des opérations de pêche légale à la légine 
Ainsi aujourd’hui les sept palangriers licenciés tous les ans pour pêcher la légine dans les eaux 
territoriales françaises mettent donc systématiquement des banderoles effarouchantes autour de 
la palangre lorsqu’elle est filée ou virée, ce qui limite son accès par les oiseaux ; les palangres sont 
lestées pour qu’elles coulent plus vite hors de portée des albatros et pétrels qui se nourrissent en 
surface ou à très faible profondeur ; et les opérations de filage sont obligatoirement menées de 
nuit, ce qui limite le nombre d’albatros présents à ce moment puisqu’ils sont essentiellement 
diurnes. Beaucoup de pétrels sont toutefois nocturnes, et continuent de se faire capturer par cette 
flotte (Delord et al. 2005, 2010). Dans le cas des albatros en revanche, les captures mortelles par 
cette flotte sont maintenant très rares (Cherel et al. 1996, Delord et al. 2005, 2010). 
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Figure V-3: En haut: remontée de la palangre ("virage") dont les bouées sont aperçues au centre de 
l'image. De nombreux oiseaux volent autour de la ligne, d’autres sont posés. En bas : banderoles 
effarouchantes et filet (en vert) déployées pour limiter l’accès aux hameçons par les oiseaux pendant le 
virage. De nombreux pétrels géants sont observés posés sur l’eau. Crédits © Gaétan Richard (capture 
d’écran de vidéos). 
  Une autre série de mesures de mitigation utilisées par cette flotte ont un impact non 
seulement sur la minimisation des risques de capture d’oiseau, mais aussi sur la quantité de 
nourriture qui leur est disponible. Lors du virage, la palangre est remontée rapidement, ce qui 
combiné à l’utilisation des banderoles effarouchantes empêche les oiseaux de se nourrir 
directement sur ces prises (Figure V-3). D’autre part les pêcheurs ont l’obligation de ne pas rejeter 
de déchets de pêche ou de cuisine pendant ces opérations. Les déchets alimentaires sont stockés à 
bord dans des chambres froides, et si la capacité de stockage vient à saturer, tous les déchets, 
souvent broyés, sont rejetés en bloc loin et longtemps après les opérations de pêche. La seule 
nourriture disponible aux oiseaux au moment du virage sont donc les poissons (légine ou prises 
accessoires comme des raies ou des grenadiers) qui se détachent des hameçons avant d’être 
remontés à bord, ou bien les résidus et l’huile provenant des lessivages du pont et de la cale 
(Gaétan Richard & Anaïs Janc, comm. pers.). Malgré des tentatives avec des collègues doctorants 
qui embarquaient à bord de certains de ces bateaux, il nous a été impossible de mesurer même 
approximativement la quantité de nourriture ainsi générée. Nous n’avions pas accès non plus aux 
données de déstockage des déchets, supposées très ponctuelles. 
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Enfin, cette pêcherie est confrontée à d’importants problèmes de déprédation par les 
cétacés, notamment à Crozet (Roche et al. 2007, Tixier 2012, Janc et al. 2018). Des orques (à 
Crozet) et des cachalots (à Crozet et à Kerguelen) viennent se nourrir des légines hameçonnées 
avant qu’elles soient remontées à bord, générant en particulier des pertes économiques pour les 
pêcheurs et affectant les évaluations du stock et des quotas de pêche. Un programme de recherche 
vise à mieux comprendre ce comportement pour tenter de résoudre le conflit. Lorsqu’ils se 
nourrissent sur les lignes, ces cétacés pourraient potentiellement générer davantage de nourriture 
disponible aux oiseaux (plus de poissons détachés des hameçons et/ou de morceaux de chair). On 
sait en effet que les oiseaux marins et en particulier les albatros s’approchent naturellement des 
cétacés qu’ils rencontrent en mer (Ridoux 1987, Sakamoto et al. 2009, Thiebot & Weimerskirch 
2013), a priori parce qu’ils pourraient leur faciliter l’accès à la nourriture (Figure V-4). 
 
Figure V-4: Albatros et pétrels s'agrégeant autour d'orques venues déprédater les légines sur les 
hameçons (observation depuis le palangrier). Crédit photo : © Gaétan Richard 
V.1.3. Comportement connu des oiseaux à proximité des bateaux 
De nombreuses études ont décrit le comportement des diverses espèces d’oiseau qui suivent les 
bateaux de pêche, à partir d’observations à bord de ces bateaux (e.g. Hudson & Furness 1989). 
Deux études décrivent bien le comportement de la communauté d’oiseaux marins suivant les 
bateaux de pêche (dont les palangriers à la légine) sur les plateaux continentaux subantarctiques, 
une à Kerguelen (et très similaire à ce qui se passe à Crozet) et une en Géorgie du Sud (Ashford et 
al. 1995, Cherel et al. 1996). Le nombre d’oiseaux présents est constamment élevé, formant 
d’importantes agrégations multi-spécifiques. Les espèces les plus abondantes parmi les grands 
procellariiformes (à l’exclusion donc des prions et des océanites) sont les pétrels géants et les 
pétrels à menton blanc, suivies des albatros à sourcils noirs et des grands albatros. Selon les 
localités et les saisons, d’autres espèces peuvent également être présentes : albatros à bec jaune, 
albatros timide, pétrel gris, etc.  
 Ces espèces n’ont pas le même comportement. En particulier, les albatros à sourcils noirs 
sont décrits comme très actifs, réagissant rapidement au moindre rejet de nourriture tombé à la 
mer. Les grands albatros sont au contraire décrits comme moins dynamiques, arrivant souvent 
plus tard auprès des rejets flottants. En revanche, lorsqu’ils s’approchent, ils repoussent les autres 
espèces et peuvent avaler facilement les poissons entiers souvent trop gros pour les albatros à 
sourcils noirs ou les pétrels géants. D’autre part, lorsqu’il y a interactions agonistiques entre 
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espèces, les grands albatros ont systématiquement le dessus sur les autres espèces (Weimerskirch 
et al. 1986). Les albatros à sourcils noirs tendent à dominer toutes les autres espèces à l’exception 
(Weimerskirch et al. 1986)des grands albatros et des pétrels géants (Macronectes sp., très 
nombreux autour des bateaux, Figure V-5 ). 
 
Figure V-5: Compétition entre oiseaux pour un poisson décroché d’un hameçon: grands albatros (blancs, 
bec rose), pétrels géants (sombres) et albatros à sourcils noirs (blanc, bec jaune). Crédit photo : © Gaétan 
Richard 
 Le comportement des oiseaux en présence de déprédateurs est largement inconnu, bien 
qu’il soit fait allusion que les oiseaux soient effectivement souvent attirés par les cétacés présents 
autour des bateaux (Tixier 2012). De manière générale, il y a très peu de données quantifiées sur 
la quantité de nourriture consommée par les oiseaux, la répartition de cette consommation entre 
espèces ou entre individus, et le temps moyen nécessaire à un individu pour obtenir de la 
nourriture au bateau au vu de la taille des agrégations et des limites sur le rejet de nourriture. 
D’autre part, un comportement très visible (par exemple sur des vidéos), mais 
difficilement quantifiable et rarement reporté est la dynamique des déplacements à fine échelle 
spatiale. Le bateau avance souvent plus rapidement que les oiseaux ne peuvent se déplacer posés 
sur la surface en palmant. Ainsi les oiseaux alternent des phases de vol où ils suivent et tournent 
autour du bateau avec des phases où ils se posent au plus près du bateau là où ils ont le plus de 
chances d’obtenir de la nourriture avant les autres compétiteurs. Chez les grands albatros, et 
probablement dans une moindre mesure chez les autres procellariiformes qui se basent beaucoup 
sur le vol plané dynamique, le décollage est une des activités les plus couteuses énergétiquement 
(Weimerskirch et al. 2000). Ainsi on observe également beaucoup d’oiseaux qui restent posés sur 
l’eau et se font progressivement distancer temporairement par le bateau (Figure V-6), et qui 
souvent peuvent former des radeaux d’individus agrégés. Il en résulte une agrégation très dense 
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d’oiseaux à la fois en vol et posé à proximité immédiate du bateau, et des agrégations plus lâches 
et dispersés dans un rayon un peu plus large autour du bateau. Au bout d’un certain temps, les 
individus décollent et se rapprochent à nouveau, ou bien décrochent définitivement. Les 
conditions d’observation à bord des bateaux ne permettent cependant pas de quantifier ces 
dynamiques, ou les échelles de distance à laquelle ce comportement intervient. Une étude récente 
l’a cependant très bien décrit pour des pêcheries au thon en milieu tropical, grâce à l’analyse des 
images de radars utilisés par les pêcheurs (Assali 2017). Ce comportement peut aussi être observé 
en croisant les données GPS d’oiseaux et de bateau (Figure V-6).  
 
Figure V-6: Visualisation d'une des 469 rencontres de bateaux par un grand albatros, ici en 2011. Une série 
de localisation GPS de l'oiseau à moins de 30km d'un bateau (en rouge sur la figure en haut à gauche) est 
observée en détail (zoom en haut à droite). Dans le panneau du bas, chaque flèche correspond à une 
localisation GPS de l’oiseau, l’abscisse représente l’heure, l’ordonnée la distance au bateau. La direction 
de la flèche indique la direction de vol de l’oiseau par rapport au bateau (vers le bateau pour une flèche 
vers le bas, vers le haut pour un vol à l’opposé du bateau). Les flèches rouges montrent les phases où 
l’oiseau est posé sur l’eau (vitesse < 10km/h). On voit que beaucoup de ces phases posées sont très 
proches du bateau, et correspondent à la zone d’agrégation dense. Ces phases très proches du bateau sont 
entrecoupées de moment où l’oiseau est plus loin où il est peu probable qu’il retire de la nourriture issue 
du bateau. Noter les brèves phases de vol précédant les rapprochements au bateau. 
 Ainsi les observations à bord des bateaux ne permettent pas de faire des suivis du 
comportement individuel. La distance maximale à laquelle les oiseaux sont visibles depuis le bord 
ne permet pas d’identifier à quelle distance les oiseaux commencent leur approche, ni de 
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comptabiliser le temps passé dans les agrégations lâches à plus forte distance du bateau. On ne 
sait donc en général pas non plus combien de temps un oiseau reste, et si les fortes agrégations 
sont dues à quelques individus restant longtemps ou à un fort roulement des individus restant 
chacun peu de temps. Enfin les variations de ces comportements entre espèces sont évidemment 
peu comprises. C’est ce que nous allons étudier ici grâce à l’étude croisée des déplacements 
d’oiseaux et de bateaux par suivi GPS. 
Notons par ailleurs que les albatros hurleurs ont des rayons de prospection considérables, 
et peuvent potentiellement rencontrer des bateaux de diverses flottes dans différentes régions de 
l’Océan Indien et de l’Océan Austral (Tuck et al. 2015, en particulier les femelles qui partent plus 
au nord dans des zones de pêche au thon Weimerskirch H. et al. 2017). Pendant leur saison de 
reproduction, les albatros à sourcils noirs quant à eux restent principalement dans des eaux 
néritiques du plateau de Kerguelen, et ne peuvent interagir qu’avec cette flotte (Figure V-7). 
 
Figure V-7: (a) Trajets de grands albatros (orange) et d'albatros à sourcils noirs (rouge) analysés. Les 
données sur les bateaux ne couvrent que les zones exclusives économiques françaises 
(approximativement délimitées par les rectangles. Ensemble des interactions entre les grands albatros et 
les bateaux (b) et entre les albatros à sourcils noirs et les bateaux (c), exclusivement sur les bords de 
plateau. Figure reprise de (Collet et al. 2017a). 
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V.1.4. Questions et organisation du chapitre : 
Les grands albatros pendant leur période d’incubation ont des trajets très longs qui 
partent souvent à des centaines voire à des milliers de kilomètres de la colonie, et ils se 
nourrissent de ressources très dispersées. Les albatros à sourcils à noirs ont des trajets plus courts 
(quelques centaines de kilomètres au maximum) et font preuve de stratégies de fidélité spatiale à 
long terme (voir chapitre précédent) ce qui suggère qu’ils recherchent des proies dont la 
distribution est relativement répétable. Toutefois on ne sait pas si ces stratégies de fidélité sont 
basées sur des préférences innées ou acquises tôt dans la vie de l’individu. Enfin, les grands 
albatros sont beaucoup plus gros et dominants sur les autres espèces d’oiseaux marins. On 
s’attend donc de manière générale à ce que les grands albatros soient beaucoup plus attirés par les 
bateaux que les albatros à sourcils noirs. Le lien entre la fidélité spatiale des albatros à sourcils 
noirs et les dynamiques spatiales des bateaux est néanmoins incertain : il se pourrait que la 
fidélité spatiale chez cette espèce soit liée au comportement des bateaux.  
Dans la première partie du chapitre, nous allons déterminer à partir des données GPS sur 
les oiseaux et les bateaux à quelle distance les albatros semblent détecter et être attirés par les 
bateaux et à quelle distance ils se posent près des bateaux pour tenter d’en retirer des ressources. 
Cela nous permettra de construire des modèles pour étudier les variations dans le taux de 
rencontres de bateau le long des trajets, les probabilités d’attraction et d’interaction avec les 
bateaux rencontrés, ainsi que les temps de résidence aux bateaux rencontrés. 
Dans la seconde partie du chapitre, nous nous servirons de ces modèles pour comparer les 
taux de rencontres et les réponses comportementales des albatros aux bateaux rencontrés. Nous 
comparerons les réponses des deux espèces, pour tester l’hypothèse que les grands albatros sont 
plus attirés par les bateaux rencontrés. Enfin nous évaluerons également dans quelle mesure des 
variables contextuelles comme l’activité de pêche du bateau ou la présence de cétacés au moment 
de la rencontre peuvent influencer ces réponses. 
Enfin, dans la troisième partie, nous testerons si la fidélité spatiale individuelle chez les 
albatros à sourcils noirs est influencée par les interactions avec les bateaux de pêche, et en 
particulier si les oiseaux tiennent compte de leurs interactions récentes avec des bateaux pour 
décider de leurs zones de nourrissage. 
V.2. Distances de réactions : définition de la zone d’agrégation et 
de la portée de détection 
V.2.1. Evaluation statistique de la zone d’agrégation dense autour du bateau 
On a vu dans l’introduction du chapitre que les oiseaux forment une agrégation particulièrement 
dense dans un périmètre réduit autour du bateau, où les tentatives de nourrissage s’effectuent et 
les oiseaux passent beaucoup de temps posés sur l’eau. Entre chaque localisation GPS d’un oiseau, 
on peut évaluer la distance parcourue et en déduire la vitesse moyenne entre ces deux 
localisations. Un histogramme des vitesses révèle un pic de valeurs très faibles. 
Traditionnellement, dans la littérature un seuil de 10km/h est utilisé pour catégoriser les 
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localisations comme posées sur l’eau (<10kmh) ou en vol (>10km/h). Notons qu’il s’agit ici de 
moyennes de comportement entre localisations. A titre de validation, l’immense majorité des 
localisations de nuit présentent en effet des vitesses < 10km /h (les albatros étant essentiellement 
diurnes). 
Lorsque l’on observe la probabilité d’observer une vitesse < 10km/h en fonction de la 
distance de l’oiseau au bateau (regroupant toutes les localisations enregistrées sur l’ensemble des 
grands albatros suivis en 2011 et 2012, 72 trajets de 69 individus, avec une fréquence GPS de 
15min), on constate qu’elle est initialement assez élevée mais décroit très rapidement pour des 
distances très proche du bateau, avant de brusquement atteindre une sorte de valeur de base qui 
ne change presque plus avec la distance au bateau (Figure V-8). On peut modéliser cette relation 
par une régression linéaire segmentée, qui permet d’estimer statistiquement la valeur du point de 
rupture. Dans le cas des grands albatros on obtient une valeur d’environ 3km.  
 
Figure V-8: Rapport du nombre de localisations avec une vitesse < 10km/h sur le nombre de localisations 
à vitesse > 10km/h, selon la distance au bateau (km). Repris de (Collet et al. 2015) 
V.2.2. Evaluation statistique de la distance maximale d’observation d’un biais 
directionnel 
La visualisation dynamique des trajets d’oiseaux et de bateaux montre souvent des oiseaux 
effectuant brusquement un fort virage qui les mène à s’approcher très près d’un bateau. On peut 
estimer que ce virage correspond au moment où l’oiseau a détecté le bateau et décidé de s’en 
approcher. Ce changement de comportement peut être quantifié en calculant la direction entre 
localisation GPS successives de l’oiseau, et en comparant cette direction à la direction entre 
l’oiseau à ce moment-là et le bateau au même moment. Si l’oiseau vole vers le bateau, cet angle 
sera proche de 0°. En regroupant toutes les localisations GPS de grand albatros, on peut établir les 
distributions observées de cet angle en fonction de la distance au bateau.  
Lorsque l’oiseau se déplace indépendamment du bateau, on attend une distribution 
uniforme de cet angle entre 0 et 180° et donc une probabilité d’observer des angles <10° de 
10/180 ~ 0.056. C’est bien ce qu’on observe, pour des distances longues (Figure V-9). En revanche 
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cette probabilité d’angle < 10° est bien plus forte à faible distance, et décroit avec la distance au 
bateau jusqu’à atteindre la valeur basale de 10/180. Une modélisation par régression linéaire 
segmentée permet d’estimer le point de rupture à environ 30km du bateau. 
 
Figure V-9: Proportion de localisations de grands albatros dont la direction observée forme un angle α < 
10° à la direction vers un bateau, en fonction de la distance à ce bateau (km). Repris de (Collet et al. 2015) 
V.2.3. Implications  
A partir de ces deux estimateurs, on va pouvoir évaluer plus précisément les différentes décisions 
d’approvisionnement des albatros vis-à-vis des bateaux. Lorsque les oiseaux sont à plus de 30km 
des bateaux, rien n’indique statistiquement qu’ils soient capables de détecter le bateau et de s’en 
approcher directement. Ainsi on peut considérer qu’un albatros ne passant jamais à moins de 
30km d’un bateau n’a pas « rencontré » de bateau. A l’inverse, à chaque fois qu’un albatros entre 
dans un rayon de 30km autour d’un bateau, on peut supposer qu’il peut potentiellement le 
détecter et donc décider d’exploiter l’opportunité ou non. L’exploitation sera définie comme une 
localisation présentant une vitesse < 10km/h à moins de 3km du bateau : un oiseau qui ne se pose 
jamais à moins d’une telle distance a peu de chances d’en obtenir de la nourriture.  
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Figure V-10: Modélisation du comportement des albatros avec les bateaux: 1. le taux de rencontre est 
calculé comme le nombre de fois où l’oiseau entre dans un rayon de 30km d’un bateau (cercles violets), 
rapportée à la durée du trajet ; 2. à chaque rencontre ainsi définie on détermine si l’oiseau s’est posé à 
moins de 3km du bateau ou non (cercles rouges) ; 3. si l’oiseau s’est posé, on calcule la distance moyenne 
au bateau lorsqu’il est dans un rayon de 3km, le temps passé dans ce rayon de 3km (et le rapport entre ce 
temps passé à moins de 3km et le temps passé au total dans un rayon de 30km pendant cette rencontre). 
Chaque étape fait l’objet de modèles linéaires mixtes généralisés (distributions négative binomiale, 
binomiale et gaussienne ou négative binomiale, respectivement). Repris de (Collet et al. 2017b). 
Ainsi on peut étudier (Figure V-10) le taux de rencontre comme le nombre de fois où 
l’oiseau entre dans un rayon de 30km autour d’un bateau, la probabilité d’attraction comme la 
proportion de ces rencontres qui contiennent des localisations posées à moins de 3km du bateau, 
et le comportement à 3km du bateau : temps passé par rencontre, distance moyenne au bateau, 
etc. Chacune de ces étapes peut faire l’objet d’un modèle linéaire généralisé mixte (généralisé pour 
pouvoir traiter des variables non gaussiennes comme des probabilités, mixtes pour prendre en 
compte des mesures répétées par individu et/ou par trajets). On peut avec ces modèles tester si les 
éventuelles différences entre espèces ou entre classes d’individus sont significatives 
statistiquement, et également tester si certains facteurs environnementaux comme l’activité du 
bateau influencent les réponses des oiseaux. 
Notons que ces estimateurs ont été établis sur le grand albatros (et qu’ils ne varient pas 
entre les 3 années de suivi). En appliquant les mêmes méthodes aux albatros à sourcils noirs, on 
peut montrer que la distance d’attraction est la même pour l’albatros à sourcils noirs (Figure 
V-11), mais qu’en toute rigueur la distance d’exploitation devrait être légèrement plus réduite que 
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chez l’albatros hurleur (les albatros à sourcils noirs interagissent plus près du bateau, toutefois 
dans un souci de comparaison entre espèces nous avons utilisé la même valeur de 3km). 
 
 
Figure V-11: Proportion de localisations d’albatros à sourcils noirs (gauche) et de grands albatros (droite) 
dont la direction observée forme un angle α < 10° à la direction vers un bateau, en fonction de la distance 
à ce bateau (km). Repris de (Collet et al. 2017a). 
V.2.4. Limites et analyses de sensibilité 
La décroissance avec la distance au bateau observée dans chacune de ces relations indique que le 
comportement d’agrégation et la probabilité de détection/attraction ne sont pas binaires mais 
progressifs. Utiliser des seuils fixes est donc une simplification de la réalité. Dans l’article sur les 
réponses des grands albatros, nous avons joint une analyse de sensitivité sur la définition du seuil 
de détection/attraction. En prenant des distances plus courtes et donc plus restrictives, on 
diminue évidemment le nombre de « rencontres », et on augmente la probabilité qu’une rencontre 
soit suivie d’exploitation. Il n’est pas possible de savoir quelle valeur reflète au mieux la réalité des 
processus. Toutefois nous montrons dans cette analyse de sensitivité que cela ne change rien aux 
résultats des comparaisons des réponses entre classes d’individus (Annexe 11).  
L’analyse de sensitivité couvre également un autre paramètre : celui du seuil de durée que 
l’on utilise pour déterminer si deux « rencontres » très proches dans le temps vont être 
considérées comme une seule. J’ai pris dans cette thèse et dans les articles une valeur la plus faible 
possible qui tiennent tout de même compte des potentielles incertitudes de localisation. Ce choix 
évite de faire des hypothèses sur les capacités de mémorisation à court terme par les oiseaux de la 
présence d’un bateau très proche. Là encore les analyses de sensitivité révèlent une influence sur 
les valeurs absolues des réponses comportementales mais pas sur les valeurs relatives entre 
classes d’individus. 
Un autre point sur lequel je ne m’attarde pas dans la présente thèse car purement 
technique est l’influence de la fréquence d’acquisition des points GPS sur les oiseaux et les 
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bateaux. Dans le cas des bateaux, cette fréquence est assez faible (en général une heure) et 
irrégulière ; ce qui m’a poussé à interpoler leur localisations toutes les 10min. Cela génère de 
l’incertitude sur leur localisation réelle. Dans une analyse jointe à l’article (Annexe 11) je quantifie 
précisément cette incertitude, et je montre que cela n’affecte en rien nos conclusions. Notons tout 
de même que chez les albatros à sourcils noirs, le jeu de données initial présentait des 
localisations toutes les 3min (contre 15min chez les grands albatros), et qu’en utilisant cette 
résolution, on obtient une estimation du seuil de détection/attraction légèrement plus faible (~ 
25km). Il n’est pas possible de savoir si le même résultat aurait été obtenu avec les grands 
albatros. 
En conclusion nous avons pu estimer que ces deux espèces d’albatros peuvent être attirés 
par les bateaux jusqu’à 30km de distance, ce qui nous permet d’estimer des taux de rencontres 
pendant le trajet. Nous avons également mis en évidence que les interactions se font 
majoritairement dans un rayon de 3km autour du bateau, la zone entre 3 et 30km étant plus 
difficile à définir. Cela nous permet de définir les limites de ce que nous considérerons comme la 
parcelle, pour calculer la probabilité de joindre une parcelle rencontrée, et le temps passé à 
l’exploiter. Il convient de se rappeler que c’est un exercice de modélisation qui facilite les analyses 
comparatives, mais qu’il ne faut pas forcément prendre les valeurs absolues au pied de la lettre. 
V.3. Variations intra et interspécifiques de la réponse des albatros 
aux palangriers rencontrés 
Dans cette section, nous allons examiner les variations de taux de rencontres et de réponses 
comportementales aux bateaux rencontrés chez différents albatros. Nous testons généralement 
l’hypothèse que les individus plus dominants (grands albatros > albatros à sourcils noirs, mâles > 
femelles chez le grand albatros) et/ou dont les proies sont très dispersées (grand albatros > 
albatros à sourcils noirs) sont plus attirés par les bateaux rencontrés.  
Nous utilisons ici les deux seuils (3km moins de 10km/h et, 30km) pour définir les 
interactions et les rencontres des albatros avec les bateaux. Sur un total de 194 trajets de grands 
albatros, 91 ont interagi avec un palangrier autour de Crozet (46.9%). Ce taux monte même à 73% 
si on écarte l’année 2013 où beaucoup moins de bateaux étaient présents dans le secteur par 
rapport aux autres années. En moyenne ces interactions lorsqu’il y en avait, représentaient 11 +/- 
1 heures, soit 3.9 +/- 0.6% de la durée du trajet des grands albatros (moyennes +/- s.e.m., nuits 
comprises). En comparaison, 33 des 189 trajets d’albatros à sourcils noirs ont interagi avec un 
palangrier à Kerguelen (17.5%), en moyenne pendant 10.6 +/- 1.2 h, soit environ 21.9 +/- 2.9% de 
la durée de leur trajet (en comptant les nuits). Selon les métriques utilisées, on peut donc avoir 
des conclusions opposées sur la comparaison des deux espèces (moins de chances d’interagir chez 
les sourcils noirs, mais pour une même durée moyenne que les grands albatros ce qui représente 
une part beaucoup plus importante de la durée du trajet d’un albatros à sourcil noir). Cela peut 
être dû à d’importantes différences dans les taux de rencontre, les probabilités d’attraction, et/ou 
les temps d’exploitation entre les deux espèces.   
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V.3.1. Variations inter-spécifiques 
Les albatros à sourcils noirs rencontrent beaucoup moins souvent de bateaux (32% contre 
60% des trajets, généralement 1-2 rencontre(s) par trajets chez les albatros à sourcils noirs, contre 
plusieurs chez les grands albatros), mais lorsque c’est le cas ils ont plus de chances d’être attirés 
(80% contre 60% de chances), et restent plus longtemps et plus près du bateau que les grands 
albatros (Figure V-12). 
 
Figure V-12: Réponses aux bateaux rencontrés chez les albatros à sourcils noirs en incubation (BBA egg) 
ou en élevage de poussin (BBA chick) et chez les grands albatros en incubation (WA egg) : a. proportion 
de rencontres contenant une interaction, b. durée totale des rencontres (temps passé < 30km du bateau), c. 
proportion du la durée de la rencontre passée à moins de 3km du bateau, et distance moyenne lorsque 
posé < 3km d’un bateau. Repris de (Collet et al. 2017a). 
Le plus faible taux de rencontres des albatros à sourcils noirs peut s’expliquer par deux 
facteurs. Les palangriers opèrent sur les bords des plateaux (pente du plateau), dans des eaux à 
profondeurs comprises entre 1000 et 2000m environ. A Kerguelen, la zone de pente de plateau 
est assez éloignée de la colonie d’albatros à sourcils noirs (généralement > 100 km), alors qu’à 
Crozet cette zone est beaucoup plus facilement atteinte par les oiseaux, qui parcourent des 
distances beaucoup plus grandes. A cela s’ajoute le fait que les grands albatros semblent 
naturellement exploiter de façon conséquente ces zones de pente de plateau lorsqu’ils ne sont pas 
à proximité de bateaux. Cela semble beaucoup moins le cas des albatros à sourcils noirs : lorsqu’ils 
sont effectivement dans ces zones, ils se posent assez rarement à la surface de l’eau (nécessaire 
pour se nourrir) hormis lorsqu’ils sont très proches des bateaux (Figure V-13). 
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Figure V-13: Proportion des localisations classées comme posées sur l’eau (sitting) ou en vol (flying) qui 
sont observées dans les eaux de pente du plateau lorsqu’aucun bateau n’est à moins de 30km de l’oiseau, 
chez les albatros à sourcils noirs (BBA) les grands albatros (WA). Repris de (Collet et al. 2017a). 
V.3.2. 3.3.2. Variations intra-spécifiques 
Chez le grand albatros, le plus faible taux d’interaction en 2013 est bien dû à un taux de rencontre 
beaucoup plus faible (45% de trajets avec rencontre en 2013, 91% et 88% en 2011 et 2012), non 
compensé par la probabilité d’être attiré (similaire entre années), et accentué par une proportion 
de temps plus grande passée hors de la zone des 3km en 2013. Les modèles montrent que le sexe 
de l’individu et son âge ont très peu d’influence sur le taux de rencontre, la probabilité d’être attiré 
ou le comportement une fois attiré. Des analyses préliminaires chez l’albatros à sourcils noirs 
suggéraient également l’absence d’effets liés au sexe de l’individu. En revanche nous montrons 
que les albatros à sourcils noirs avec un poussin à nourrir ont un taux de rencontres inférieur à 
ceux dont l’œuf n’a pas encore éclos, probablement parce que leurs trajets sont plus courts, mais 
que les oiseaux avec un poussin restent pourtant plus longtemps à interagir avec les bateaux une 
fois attirés (Figure V-12). 
Chez le grand albatros, « seules » 60% des rencontres sont suivies d’interactions avec le 
bateau. Une partie de cette variation est liée à l’activité du bateau au moment de la rencontre : les 
albatros croisant des bateaux en voyage entre deux opérations de remontées de ligne ont très peu 
de chances d’être attirés (Figure V-14). 
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Figure V-14: Probabilité observée (points noirs, n indiqué) et modélisée par GLMM binomial (ligne 
rouge) qu’un grand albatros soit attiré par un bateau rencontré selon que le bateau soit plus ou moins 
proche dans le temps d’être en activité de pêche (virage ou filage, ligne pointillée verticale : en activité) 
au moment du début de la rencontre. Repris de (Collet et al. 2017b). 
Toutefois même lorsque le bateau est croisé au moment où il est en opération de virage, il 
reste une probabilité non négligeable que l’albatros poursuive son trajet sans s’arrêter (Figure 
V-14). D’autre part la plus forte probabilité d’être attiré au moment du virage contraste avec ce 
que l’on sait des mesures de mitigation qui réduisent considérablement la nourriture disponible 
aux oiseaux. En effet 66% des localisations à moins de 3km d’un bateau sont pendant des 
opérations de virage, et 2.1% pendant des opérations de filage, le reste (31.5%) alors que le bateau 
n’opère pas sur les lignes de pêche (en transit, ce qui peut inclure occasionnellement des vidages 
de déchets comestibles). A titre de comparaison, lorsque l’oiseau est à moins de 30km mais à plus 
de 3km, le bateau est en opération de virage dans 56% du temps, en filage 9.6% du temps, et sans 
activité de pêche dans 34% du temps. Nous avons donc voulu savoir si cela pouvait être lié à la 
présence de cétacés déprédatant les lignes de pêche. Notons au passage que chez les albatros à 
sourcils noirs, la quasi-totalité des rencontres de bateaux a eu lieu alors qu’ils étaient en opération 
de virage (a priori c’est dû au hasard, d’après les résultats de tests de randomisation), et qu’il y a 
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beaucoup moins de déprédation à Kerguelen, ce qui explique que ces questions n’aient été posées 
que sur le grand albatros. 
 Nos résultats indiquent que dans la moitié des cas où un grand albatros a rencontré un 
bateau et s’en est approché pour interagir, aucun cétacé n’était présent à ce moment-là. A 
l’inverse, dans la moitié des cas où un grand albatros a croisé un bateau sans s’y arrêter, des 
cétacés étaient présents autour du bateau à ce moment-là. La présence d’orques et de cachalots 
semblent donc ne pas affecter la probabilité que les grands albatros soient attirés par les bateaux. 
En revanche, une fois attirés, les grands albatros ont tendance à rester plus longtemps lorsque des 
cétacés sont présents autour du bateau. 
 Enfin, nous avons également pu montrer que le gain de masse des grands albatros 
(différence de masse entre avant et après le trajet) n’est pas affecté par le taux d’interaction avec 
ces bateaux, et que cela ne dépend pas du sexe de l’individu (Figure V-15). 
 
Figure V-15:Différence de masse entre le départ en mer et le retour au nid des grands albatros équipés de 
GPS, selon qu’ils ont ou non interagi avec un bateau (gauche), et selon le temps passé à moins de 3km 
d’un bateau par jour de trajets (droite) lorsque > 0 (mâles : noir, femelles : gris). Repris de (Collet et al. 
2017b) 
V.3.3. 3.3.4. Conclusions 
Les résultats principaux de l’analyse comparative sont résumés dans la Figure V-16. 
Contrairement à nos prédictions les grands albatros ne semblent pas plus attirés par les bateaux 
de pêche rencontrés que les albatros à sourcils noirs, mais ils en rencontrent davantage. D’autre 
part, là encore contrairement à nos prédictions, chez les grands albatros les mâles potentiellement 
plus dominants ne sont pas plus attirés par les bateaux que les femelles. 
Les variables contextuelles expliquent une partie de la variance observée dans les 
interactions avec les bateaux : le nombre de bateaux influence le taux de rencontre chez les grands 
albatros, l’activité de pêche du bateau influence fortement la probabilité d’attraction des albatros, 
et l’activité de pêche du bateau, la présence de cétacés et le stade reproducteur des oiseaux 
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influencent le comportement des oiseaux au sein des agrégations près des bateaux. Une part 
importante des rencontres de bateaux chez les grands albatros (~40%) n’est pas suivie 
d’interaction à plus fine échelle spatiale, même lorsque le bateau est en activité et/ou que des 
cétacés sont présents. 
 
Figure V-16: Résumé des principaux résultats sur le taux de rencontre (1), la probabilité d'être attiré par 
un bateau rencontré (2), et le comportement une fois attiré (3 : durée de l’interaction, tendance à être 
proche du bateau). La 2e colonne indique la comparaison entre espèces, la deuxième colonne la 
comparaison entre sexe chez le grand albatros (WA, résultats similaires chez l’albatros à sourcils noirs – 
BBA), la troisième colonne récapitule les effets liés au contexte (nombre de bateaux présents, activité du 
bateau et présence d’orques). 
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V.5. Influence de la persistance spatiale des bateaux sur la fidélité 
spatiale des albatros : rencontres opportunistes ou provoquées ? 
V.5.1. Objectif 
Les albatros qui interagissent avec un bateau lors d’un trajet reviennent-ils sur la même zone lors 
de leur trajet suivant, et cela leur permettrait-il d’augmenter leurs chances de rencontrer des 
bateaux ? Nous examinons ici le cas des albatros à sourcils noirs. Le cas des grands albatros serait 
beaucoup plus complexe à traiter (plusieurs rencontres par trajets, trajets qui peuvent exploiter 
des zones et rencontrer des bateaux bien au-delà du plateau de Crozet, alternance de trajets longs 
et courts, etc.), et la quantité de données disponible est moindre sur des trajets successifs de 
grands albatros pour les années où les données de bateaux sont également disponibles. 
Nous avons vu que les albatros à sourcils noirs sont très attirés par les bateaux rencontrés. 
On sait d’autre part qu’ils sont très enclins à revenir sur une même zone d’un trajet à l’autre, et 
que les bateaux de pêche ont souvent des déplacements assez prévisibles spatialement (Oro et al. 
2013). Néanmoins la fidélité spatiale à long terme chez cette espèce pourrait impliquer des 
préférences spatiales plus fixes, et les expériences d’interactions récentes n’avoir que peu 
d’influence sur les décisions des albatros à sourcils noirs.  
Nous testons ici l’hypothèse que la probabilité de revenir sur une même zone chez cette 
espèce est plus grande lorsqu’ils ont trouvé et interagi avec un bateau lors d’un premier trajet. 
Nous quantifions également la prévisibilité spatiale des bateaux à différentes échelles temporelles. 
Pour quantifier la fidélité spatiale des oiseaux, nous utilisons la méthode de la direction au point 
de prospection maximal (voir chapitre précédent). La prévisibilité spatiale des bateaux est 
mesurée à des échelles spatiales comparables.  
V.5.2. Résultats 
 
Figure V-17: A. Zones de pêche des bateaux (points de mise à l’eau des lignes) en décembre 2011 – janvier 
2012 (date indiquée par la couleur). B. trajets des albatros à sourcils noirs (lignes grises) et points de 
prospection maximaux de chaque trajet (couleur indiquant la date, carré pour les femelles, triangles pour 
les mâles). 
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Les trajets des albatros à sourcils noirs sont relativement directifs (Figure V-17). En 
moyenne, par trajets 76.5 +/- 23.1% des localisations du trajet ont une direction depuis la colonie 
< 30° à la direction depuis la colonie au point du trajet le plus éloigné de la colonie (Figure V-18). 
Si l’on découpe le trajet en quatre zones de distance à la colonie 50.0 +/- 23.1% de la durée du 
trajet est passée dans la zone à une distance >3/4 de la distance maximale atteinte, et 88.9% des 
localisations dans ce dernier quart ont une direction <30° à celle au point le plus loin de la 
colonie. Ceci indique que la direction au point de prospection maximal du trajet est assez 
représentative de la direction générale du trajet (voir chapitre 1). 
 
Figure V-18: gauche: pourcentage de localisation dont la direction depuis la colonie est < 30° à la direction 
depuis la colonie du point de prospection maximale du trajet. Milieu: pourcentage de localisations du 
trajet dans la partie distale du trajet (distance depuis la colonie > 75% de la distance atteinte au point de 
prospection maximal). Droite : Pourcentage de localisations de la partie distale du trajet dont la direction 
depuis la colonie est < 30° à la direction depuis la colonie du point de prospection maximale du trajet. 
Nous avons vu précédemment que les zones de pêche des bateaux sont situées sur le 
pourtour du plateau de Kerguelen, et ce depuis le début de la pêche à la légine (Figure V-17). La 
distance à parcourir pour atteindre les zones de pêche depuis la colonie des albatros à sourcils 
noirs est donc non seulement assez grande, mais également relativement invariante année après 
année (Figure V-19, points noirs) et donc potentiellement très prévisible, du moins en fonction de 
la direction depuis la colonie. Un premier constat est que la majorité des trajets de plus de 24h des 
albatros à sourcils noirs (>= 88%) ont un rayon de prospection maximal (Figure V-19, points 
rouges) qui atteint ou dépasse cette zone de pêche (pourtour du plateau). Néanmoins ces points 
ne semblent pas particulièrement coïncider avec la localisation des bateaux cette année-là (Figure 
V-19, points jaunes : opérations de pêche entre le 15 décembre 2011 et le 21 janvier 2012). Les 42 
trajets de moins de 24h n’atteignent pas ces zones, et ont des directions semblables. 
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Figure V-19: Ensemble des lignes de pêche posées par les bateaux depuis 2002 (cercles noirs, coordonnées 
polaires depuis la colonie d’albatros à sourcils noirs). Les lignes de pêche déposées en décembre 2011 – 
janvier 2012 sont indiquées en jaune. La distance depuis la colonie des zones de pêche est très prévisible 
pour une direction donnée. Les points de prospection maximaux des trajets d’albatros à sourcils noirs > 
24h sont indiqués en rouge. Les trajets de moins de 24h n’atteignent que très rarement la distance 
jusqu’au bord du plateau et ne sont pas représentés.  
Les albatros à sourcils noirs exploitent des zones comprises dans les quarts sud-ouest ou 
nord-est autour de la colonie (très peu de localisations dans les quarts sud-est et nord-ouest). 
Cette distribution bimodale (Nord-Est ou Sud-Ouest) des directions de trajet est observée chaque 
année depuis 2002 dans cette population (voir section données et espèces étudiées).  
Si l’on découpe la zone de Kerguelen en secteurs de 30° autour de la colonie des albatros à 
sourcils noirs, la probabilité moyenne de trouver un jour donné un bateau dans un secteur donné 
est d’environ 35%. Les bateaux en général exploitent tout le pourtour du plateau de Kerguelen  et 
ne semblent pas montrer de secteurs de pêche privilégiés, si ce n’est qu’il y a peu de pêche au sud, 
sud-est car dans cette direction il n’y a pas de bordure de plateau dans les limites de la zone 
économique exclusive française (Figure V-20).  
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Figure V-20: Secteurs de pêches des palangrier sur la période Décembre-janvier, depuis 2002 : tous les 
secteurs hormis la zone sus-sud-est sont exploités tous les ans par les bateaux avec des probabilités 
comparables. 
D’autre part, en observant leurs mouvements hebdomadaires entre décembre et janvier 
depuis 2002 (ex. Figure V-21), il n’y a pas de séquence répétable visible de l’ordre dans lequel ces 
différents secteurs sont majoritairement exploités. On constate toutefois une certaine « inertie 
spatiale » : les bateaux restent dans un secteur un certain temps avant d’en changer. Ainsi si l’on 
sait qu’un bateau était présent dans un secteur donné un jour donné, la probabilité qu’un bateau 
soit toujours présent dans ce secteur le lendemain est de plus de 80%, elle décroit avec le temps 
pour arriver proche de 40% au bout d’une quinzaine de jours (Figure V-22B). Cela est à mettre en 
relation à la durée moyenne d’environ 2 jours  passés au nid entre deux trajets successifs d’un 
même albatros à sourcils noirs (Figure V-22B).  
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Figure V-21: Exemple des dynamiques hebdomadaires des zones de pêche de la pêcherie à la légine en 
2011-2012 et en 2010-2011, entre décembre et janvier. Selon les années, à la même date, les bateaux 
peuvent être dans des secteurs différents. 
 
 
 
Figure V-22: A. Probabilité qu’un trajet d’albatros à sourcils noirs retourne dans une direction similaire 
au trajet précédent, selon le sexe de l’individu et son interaction ou non avec un bateau lors du trajet 
précédent. B. Probabilité de présence d’un bateau dans un secteur angulaire donné de 30° (coordonnées 
polaires depuis la colonie), non conditionnelles (tirets) ou sachant qu’un bateau était présent dans ce 
même secteur k-jours avant (ligne continue). Déviation standards indiquées calculées à partir des 
variations entre secteurs et entre années. La distribution des durées au nid  entre trajets successifs d’un 
albatros à sourcils noirs est donnée pour indiquer l’échelle temporelle (médiane, interquartiles et 95% 
CI). 
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Malgré cette forte « prévisibilité spatiale » à relativement court terme, la probabilité qu’un 
albatros à sourcils noirs fasse un trajet dans une direction <30° à la direction de son trajet 
précédent n’est pas différente que l’albatros ait interagi avec un bateau lors de son premier trajet 
ou non et est de ~50%. La probabilité qu’ils rencontrent un bateau lors de leur 2e trajet n’est pas 
plus grande lorsqu’ils retournent dans la direction (<30°) de leur trajet précédent que lorsqu’ils 
changent de direction (Figure V-22). Ce résultat est le même que l’on conserve ou que l’on écarte 
les trajets de moins de 24h pour déterminer les trajets successifs. 
V.5.3. Conclusions 
Il semble ainsi que les albatros à sourcils noirs ne tiennent pas compte de leurs interactions avec 
les bateaux pour décider de leur secteur d’approvisionnement au trajet suivant, même si cette 
information pourrait en moyenne largement augmenter leurs chances de rencontres d’un bateau. 
A plus large échelle temporelle, les bateaux semblent moins prévisibles dans leurs dynamiques 
autour du plateau de Kerguelen, tandis que les albatros à sourcils noirs sont très constants dans 
leurs préférences pour les quarts sud-ouest et nord-est. Toutefois on note que  la plupart des 
trajets des albatros de plus de 24h atteignent les bords du plateau, seul secteur où les bateaux 
opèrent. De manière générale, il semble que les échelles temporelles de prévisibilité spatiale des 
bateaux n’ont qu’une faible influence sur le comportement des albatros à sourcils noirs. 
V.6. Discussion des résultats du chapitre 
V.6.1. Des attractions à grande distance  
Un des premiers résultats marquants est la distance à laquelle on observe des vols statistiquement 
biaisés vers les bateaux, estimée à 30km. Les précédents estimateurs (Skov & Durinck 2001, voir 
revue dans Assali 2017), obtenus par d’autres méthodes en mer du Nord, suggéraient une 
attraction très locale (<10km). Nous montrons que chez deux espèces l’attraction peut se faire à 
bien plus grande distance. Une étude très récente avec une méthode très proche de la nôtre 
(Pirotta et al. 2018) a montré en mer du Nord chez les fulmars boréaux une distance maximale 
d’attraction aux bateaux très similaire (~35km). L’analyse des imageries obtenues par les radars 
embarqués sur des bateaux pêchant le thon en mer tropicale a également montré très récemment 
des oiseaux avec un vol dirigé vers le bateau depuis des distances supérieures à 10km (Assali 
2017). D’autre part, chez les fous du Cap en Afrique du Sud, il  a été montré que les individus 
pouvaient s’approcher d’agrégations de conspécifiques depuis des distances de parfois 40km 
(Thiebault, Mullers, Pistorius, & Tremblay 2014), bien que la majorité des distances de réaction 
semblent se situer autour de 10km. 
Ces distances coïncident à peu près avec la distance à laquelle un bateau passerait sous 
l’horizon pour un oiseau en vol (cela peut être confirmé par des calculs de trigonométrie simples, 
et par une fonction R dédiée). Les fous du Cap peuvent voler à plus haute altitude que les albatros, 
qui restent essentiellement à 10-15m au-dessus de la surface de l’eau (Spear & Ainley 1997, Tickell 
2000). Un palangrier a une hauteur d’environ 15m. D’autre part, l’étude chez les fous du Cap a 
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montré que la distance d’attraction est beaucoup plus faible lorsque les conspécifiques en 
agrégations sont essentiellement posés à la surface de l’eau que lorsqu’ils sont en vol (Thiebault, 
Mullers, Pistorius, & Tremblay 2014). Cela suggère donc que ces attractions sont principalement 
déclenchées par la détection visuelle du bateau ou de l’activité d’oiseaux autour du bateau.  
Les procellariiformes, dont les albatros, sont connus pour faire usage de leur olfaction 
(Bang 1966, Nevitt 2008). Beaucoup d’espèces de pétrels sont attirés par la mise à l’eau 
expérimentale de composés odorants (DMS pour diméthyl-sulfide) naturellement émis par le 
plancton (Nevitt et al. 1995). Chez le grand albatros, une étude de trajectométrie suggère des 
approches de proies ponctuelles liées à l’olfaction (Nevitt et al. 2008), mais à des distances bien 
plus faibles (<10km). Le grand albatros par ailleurs ne répond pas au DMS (Nevitt et al. 2004). 
Anecdotiquement, la visualisation dynamique des trajets de grands albatros révèle parfois des 
demi-tours qui permettent à l’oiseau de s’approcher d’un bateau depuis des distances de ~50km. 
Il est possible que l’approche soit moins directe que dans le cas d’une détection visuelle, d’autre 
part l’utilisation de l’olfaction doit fortement dépendre des propriétés du vent. Ainsi notre 
méthode pourrait ne pas être très sensible au cas d’approches à plus grande distance. Une 
méthode basée sur la probabilité de réduire la distance d’une localisation à l’autre, sans passer par 
des directions de vol, pourrait permettre de gagner en sensibilité, mais pose la difficulté du 
modèle nul attendu pour des mouvements indépendants de la présence du bateau (chapitre 1). 
Notre méthode ne permet pas non plus de distinguer la détection d’un bateau de la 
décision de l’approcher. Par exemple, il est incertain que l’œil des albatros ait une acuité suffisante 
pour distinguer un bateau à 30km (M. Mitkus, pers. comm.), bien que nos résultats suggèrent que 
ce soit probablement le cas. Le fait que la présence de cétacés n’influe pas sur la probabilité 
d’attraction alors qu’elle influe sur le temps passé en interaction rapprochée suggère bien la limite 
de détection visuelle (un cétacé est beaucoup moins visible de loin qu’un bateau). D’autre part, les 
conditions météorologiques vont souvent rendre impossible de voir jusqu’à l’horizon. Nous 
n’avions pas accès à des données précises sur les conditions de précipitations et de visibilité 
auprès des bateaux. La réponse décroissante de la probabilité d’attraction avec la distance au 
bateau reflète probablement cette probabilité grandissante que la visibilité ne soit pas 
suffisamment bonne pour détecter le bateau. Le vol des albatros étant énergétiquement peu 
couteux (Weimerskirch et al. 2000), il me semble plus plausible que la limite de 30km reflète 
principalement une limite de détection qu’un coût au détour. Toutefois, l’incorporation de 
variables liées à la détectabilité dans les modèles statistiques pourrait grandement améliorer notre 
compréhension de ce comportement. 
V.6.2. Des interactions plutôt opportunistes  
Nos résultats montrent qu’à l’échelle de la population, chez les deux espèces, le temps total passé à 
interagir avec les bateaux semble dépendre fortement du taux de rencontre des bateaux. Il est très 
difficile d’estimer un modèle nul du taux de rencontre attendu sous des déplacements aléatoires 
des albatros (voir chapitre 1). Toutefois chez les grands albatros, le plus faible nombre de bateaux 
en 2013 n’a apparemment pas modifié le comportement général des oiseaux, le temps passé au-
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dessus du plateau de Crozet ou la probabilité d’attraction, ce qu’on aurait pu attendre si les 
oiseaux recherchent spécifiquement les bateaux. De nombreux oiseaux partent s’approvisionner 
en dehors du plateau de Crozet après avoir rencontré (et éventuellement interagi avec) des 
palangriers à la légine, inversement d’autres rencontres et interactions ont lieu à leur retour sur le 
plateau de Crozet (probabilité d’attraction identique).  
Chez les albatros à sourcils noirs, nous avons montré que le choix de la direction du trajet 
ne dépend pas des interactions avec des bateaux lors du trajet précédent, quand bien même un tel 
comportement permettrait en moyenne d’augmenter considérablement les chances de rencontres 
avec les bateaux. Les albatros à sourcils noirs ont des zones d’approvisionnement qui semblent 
assez peu invariantes au fil des années (distribution bimodale des directions générales), au 
contraire des bateaux. Enfin de nombreux trajets chez les albatros à sourcils noirs ont des durées 
et des rayons de prospection maximaux qui sont trop courts pour atteindre les bords de plateaux 
où pêchent invariablement les bateaux. Ces résultats vont dans le sens de l’hypothèse du chapitre 
2 que les albatros à sourcils noirs choisissent leur direction générale de trajet sur la base de 
préférences qui ne tiennent pas compte des expériences récentes lors du trajet précédent (du 
moins celles avec les bateaux), et qu’ils sont ensuite opportunistes vis-à-vis des proies détectées en 
route. Davantage de données sont néanmoins nécessaires pour savoir si cette hypothèse dépend 
des individus, puisqu’il semble y avoir une importante hétérogénéité individuelle dans la fidélité 
spatiale. 
Ces résultats suggèrent donc que les albatros n’adoptent pas des stratégies spécifiques 
pour augmenter leurs chances de rencontres de cette flotte de bateaux. Chez les grands albatros 
qui s’aventurent au-delà des plateaux de Crozet et Kerguelen, les individus peuvent interagir avec 
d’autres flottes de bateaux. Cela est particulièrement vrai pour les femelles partant au nord vers 
les zones subtropicales où la pêche au thon est importante. L’utilisation de GPS couplés à des 
détecteurs d’émissions radars a effectivement montré qu’environ 80% des trajets s’approchent à 
moins de 5km d’un bateau (Weimerskirch H. et al. 2017). Les résultats d’un stage que j’ai co-
encadré suggèrent que ces interactions ont surtout lieu dans des zones de plateaux océaniques, 
mais que les albatros passent beaucoup de leur temps de recherche en zone restreinte au-dessus 
des plateaux océaniques sans interagir avec des bateaux (Fontenille 2016). Cela semble donc 
généraliser nos résultats sur cette espèce à d’autres habitats et régions, et suggère que les 
rencontres et interactions avec les bateaux sont opportunistes et favorisées par l’exploitation de 
zones communes par les oiseaux et les bateaux. 
V.6.3. Sélection de proies : les bateaux, une ressource parmi d’autres ? 
Chez le grand albatros, une large part des rencontres n’ont pas été suivies d’attraction (même 
lorsque le bateau est en activité de virage). Une importante proportion du temps passé à portée 
d’attraction potentielle est passée loin du bateau (entre 3 et 30km) sur une zone naturellement 
exploitée par l’espèce en l’absence de bateaux. De nombreux oiseaux quittent les bateaux et 
continuent leur approvisionnement au-delà du plateau de Crozet, alors même que les bateaux 
poursuivent leur activité. Enfin, les gains de masse des oiseaux n’étaient pas dépendants du temps 
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passé à interagir avec cette flotte de bateaux. Tout cela suggère que chez cette espèce, les 
palangriers autour de Crozet ne constituent qu’une ressource parmi d’autres, et que dans une 
certaine mesure les individus peuvent se permette « d’ignorer » des opportunités d’interagir avec 
des bateaux, c’est-à-dire d’opérer des processus de sélection de ressources. Cela suggère qu’ils 
puissent anticiper dans une certaine mesure la présence d’autres ressources dans 
l’environnement. 
Ces résultats sont cohérents avec les données sur les variations de régime alimentaire chez 
cette espèce (Cherel et al. 2017). La population de grands albatros à Crozet consomme beaucoup 
de calmars, d’une grande variété d’espèces et de tailles ; ainsi que de nombreuses espèces de 
poisson. Leur régime alimentaire semble donc relativement flexible et varié, et beaucoup de leurs 
proies ne font pas partie des cibles des pêcheurs humains et des rejets produits. Le développement 
de l’activité de pêche à Crozet et Kerguelen dans les années 1990 et 2000 n’a que peu modifié le 
régime alimentaire des grands albatros quantitativement (la légine n’étant présente qu’à hauteur 
de 17% de la masse ingérée identifiée depuis le début de la pêche (Cherel et al. 2017)). Dans 
d’autres populations, le régime alimentaire semble également varié mais plus souvent dominé par 
des poissons que par des calmars (Cherel et al. 2017). Cela souligne la flexibilité alimentaire de 
l’espèce. 
 Chez les albatros à sourcils noirs, les résultats sont plus ambigus. Les individus ne 
semblent pas rechercher spécifiquement les bateaux, mais la probabilité d’attraction aux bateaux 
rencontrés est très forte. Les individus ne semblent pas privilégier les zones de pente de plateau 
pour leur approvisionnement « naturel », mais atteignent souvent ces zones éloignées lors de leur 
trajet. Rappelons toutefois que de nombreux trajets de 24h ou moins sont effectués et restent très 
éloignés des zones de pêche. Des études sur la personnalité des individus suggèrent que les 
individus plus « timides » et moins agressifs vont se nourrir plus loin en moyenne que les autres 
individus (Patrick & Weimerskirch 2014a). Cela pourrait représenter des individus moins 
compétitifs qui seraient « forcés » à visiter des zones plus éloignées et moins profitables. Ainsi 
chez cette espèce nous ne pouvons pas écarter que les stratégies de recherche et/ou d’exploitation 
en lien avec les bateaux de pêche diffèrent selon les individus, mais cette hypothèse est difficile à 
tester. D’un autre côté, les quelques trajets enregistrés pendant la phase d’incubation des albatros 
à sourcils noirs suggèrent que les oiseaux sont alors un peu moins dépendants des bateaux. 
V.6.4. Prédire les réponses aux bateaux : disponibilité de ressources alternatives 
plutôt que dominance ? 
Aucun de nos résultats ne corrobore l’hypothèse que les individus subordonnés évitent la 
compétition imposée autour des bateaux de pêche, comme suggéré par les modèles théoriques de 
producteurs-chapardeurs (Lee et al. 2016). Les albatros à sourcils noirs ont une probabilité d’être 
attiré plus forte que les grands albatros bien plus gros et dominants. Les albatros à sourcils noirs 
restent plus longtemps en moyenne, et plus près du bateau que les grands albatros. A l’échelle 
intra-spécifique, chez les grands albatros on ne décèle aucune différence notable de 
comportement entre mâles et femelles, malgré un important dimorphisme de taille. A large 
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échelle spatiale, les femelles de grands albatros ont tendance à partir vers le nord et les eaux 
subtropicales, et les mâles vers le sud et les eaux antarctiques ou subantarctiques (Weimerskirch 
et al. 2014). Le plateau de Crozet est toutefois exploité et/ou traversé par les deux sexes. 
Naturellement, les femelles pourraient privilégier les bords externes des plateaux océaniques, 
tandis que les mâles privilégieraient les zones du début de la pente du plateau (Weimerskirch et 
al. 1993, Pereira et al. 2018). Malgré ces différences, qui suggèrent une forme d’exclusion 
compétitive par des mâles plus gros, les deux sexes interagissent de façon très comparable avec les 
palangriers de Crozet, et aux mêmes endroits (voir carte dans Collet et al. 2017b).  
Ainsi la prise en compte des relations de dominance (avérées ou potentielles) ne semble 
pas du tout éclairer les variations de réponses aux bateaux. Les bateaux apparaissent comme une 
ressource parmi d’autres pour ces espèces (voire sections précédentes). Les grands albatros en 
incubation ont un rayon de prospection bien plus large que les albatros à sourcils noirs, et sont 
moins fortement attirés malgré de plus fréquentes rencontres avec des bateaux. Les albatros à 
sourcils noirs en élevage de poussin, c’est-à-dire beaucoup plus contraints sur leur efficacité à 
trouver rapidement de la nourriture, semblent plus fortement attirés par les bateaux rencontrés. 
Ces éléments suggèrent que la disponibilité de ressources alternatives et les besoins énergétiques 
des individus pourraient être de bien meilleurs prédicteurs des interactions avec les bateaux que 
les questions de dominance. Une façon de tester cette hypothèse serait de regarder le 
comportement d’attraction des individus non-reproducteurs qui sont a priori encore moins 
contraints (spatialement et énergétiquement) dans leur recherche de ressources. On peut prédire 
qu’ils seraient moins attirés par les bateaux rencontrés que les individus reproducteurs. 
V.6.5. Effets d’apprentissages ? 
Dans le précédent chapitre nous avons abordé les effets de l’expérience et de la mémoire sur les 
stratégies de fidélité. Dans le cas de la réponse aux bateaux à fine échelle spatiale, les données 
disponibles n’ont pas permis de mener des analyses précises sur la question. A très fine échelle 
temporelle, chez le grand albatros, j’avais regardé si le temps déjà passé à interagir avec des 
bateaux lors du trajet influençait la réponse lors des rencontres de bateaux suivantes (au cours du 
même trajet), sans résultats particuliers (non montré). Cela pointe vers une des limites de notre 
modélisation conceptuelle des « rencontres ». J’ai supposé que deux rencontres espacées de plus 
d’une heure passée à plus de 30km d’un bateau étaient indépendantes, pour ne faire aucune 
hypothèse sur l’influence de la mémoire spatiale. Néanmoins cette hypothèse me parait peu 
réaliste. Comme déjà discuté, des analyses de sensibilité ont montré que cela n’affectait pas les 
conclusions comparatives. Toutefois il pourrait être intéressant d’explorer cette piste plus en 
détail dans de futures analyses. 
D’un trajet à l’autre nous avons montré chez l’albatros à sourcils noirs que les interactions 
n’ont pas d’effet sur le choix de la direction du trajet suivant. Très peu d’individus ayant interagi 
avec un bateau une première fois ont ré-interagi lors d’un autre trajet (chez les deux espèces). 
Chez le grand albatros, j’ai tenté de faire rééquiper de GPS des individus qui avaient beaucoup 
interagi avec des bateaux au cours de leur trajet (plus que la normale), ou au contraire qui avait 
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rencontré un grand nombre de bateaux sans s’en approcher, pour tenter de déterminer si cela 
dénote des spécialisations individuelles. Malheureusement très peu de ces individus ont pu être 
retrouvés dans les colonies au moment du déploiement de GPS, et les données de localisations 
VMS de bateaux sont difficiles à obtenir. De futures études pourront peut-être répondre à cette 
question. 
Un argument important à mettre en avant est la faible influence de l’âge des individus sur 
la réponse aux bateaux chez les grands albatros. Les âges des individus (reproducteurs) 
s’échelonnaient de moins d’une dizaine d’années à plus de 40 ans, mais le taux de rencontre, la 
probabilité d’attraction ou le comportement une fois attiré ne variait pas suivant l’âge. A l’échelle 
du trajet toutefois, un résultat notable était que tous les mâles de plus de 30 ans ont détecté au 
moins un bateau lors de leur trajet, et interagi lors d’au moins une de ces rencontres. Les vieux 
mâles sont connus pour présenter des signes de sénescence dans leur comportement alimentaire 
(peut-être davantage de trajets très longs proches du continent antarctique), leurs sécrétions 
hormonales (davantage d’hormones de stress), et leurs succès reproducteurs (réduit) (Lecomte et 
al. 2010, Pardo, Barbraud, & Weimerskirch 2013). Cela suggère l’hypothèse d’une perte 
d’efficacité d’approvisionnement, ce qui pourrait potentiellement amener des compensations avec 
les bateaux. Toutefois nos résultats montrent que de tels effets seraient subtils. Plus 
généralement, notre étude sur les effets de l’âge n’étant pas longitudinale, on ne peut pas écarter 
que les plus vieux individus ont été sélectionnés dans leur comportement vis-à-vis des bateaux. En 
effet ils ont traversé une époque où la population a souffert de forts taux de mortalité liés aux 
palangriers, et des modélisations de dynamique de populations suggèrent que cela aurait pu 
entrainer une contre-sélection des individus les plus susceptibles de se faire accidentellement 
capturer (Barbraud et al. 2013). L’étude du comportement des juvéniles d’albatros vis-à-vis des 
bateaux pourrait permettre de déterminer dans quelle mesure ce comportement d’attraction aux 
bateaux est inné chez cette espèce. 
Enfin, un dernier point que j’aurais aimé explorer est la réaction des albatros aux bouées 
présentes à chacune des extrémités des palangres. De manière générale, il semble que les albatros 
soient attirés par les objets flottants. Cela est visible depuis le Marion Dufresne, un bateau 
scientifique et logistique qui n’a aucune activité de pêche mais qui est utilisé pour la mise à l’eau 
de bouées océanographiques, qui suscitent souvent de la curiosité ou de l’intérêt auprès des 
oiseaux marins qui suivent le sillage du bateau. Gaétan Richard, un doctorant qui a embarqué à 
bord des palangriers, a pu également observer que des oiseaux semblaient déjà présents autour 
des bouées lorsque les palangriers arrivaient pour remonter les lignes. Il n’est pas impossible que 
les albatros aient fini par associer la présence de bouées avec la présence de bateaux. 
V.6.6. Implications pour la conservation de ces populations? 
Un premier point à rappeler est que la flotte étudiée pose peu de problèmes de 
conservations vis-à-vis des deux espèces d’albatros étudiées (Delord et al. 2005). Les captures 
accidentelles d’albatros par cette flotte sont exceptionnelles. Beaucoup de mesures mises en place 
par cette flotte ne sont pas appliquées par les flottes qui posent le plus de risques de mortalité aux 
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albatros. Il me parait donc superflu de tenter de discuter les implications de nos résultats sur les 
risques de capture accidentelle. 
Un point qui me questionne beaucoup et que je discute souvent dans les articles est la 
quantité de nourriture que les oiseaux peuvent réellement obtenir de cette flotte de bateaux. La 
plupart des interactions ont lieu pendant le virage, ou aucun rejet n’est généré, et seuls les 
poissons qui se détachent des lignes avant d’être remontés sont disponibles, soit par accident, soit 
par l’action de déprédateurs. Les quelques photos et vidéos ramenés du bord par Gaétan Richard 
et Anaïs Janc (comm. pers.) montrent que ces évènements ont effectivement lieu et que certains 
individus, en particulier les grands albatros, trouvent à se nourrir pendant les opérations de 
virage. Les nombreux pétrels géants et albatros à sourcils noirs semblent plus en peine, puisque 
les poissons sont souvent entiers et trop gros pour être avalés. D’autre part, ces documents ne 
permettent pas de quantifier la quantité de nourriture disponible relative au nombre d’individus 
attirés. Ce ratio semble toutefois très faible, avant même de tenir compte des asymétries d’accès à 
la nourriture liées à la dominance de certaines espèces et/ou de certains individus. Le temps 
moyen passé à attendre avant d’arriver à se nourrir doit donc être relativement long pour un 
individu donné, mais je n’ai pas pu déterminer comment il comparait au temps moyen passé à 
interagir à chaque rencontre. 
Il n’est donc pas évident de savoir dans quelle mesure ces bateaux pourraient agir à la 
manière d’un piège écologique, un super-stimulus qui attirerait les albatros pour peu de 
récompense énergétique. Ce point pourrait être surtout problématique pour des individus en 
reproduction et en particulier en élevage de jeune poussin, chez qui le budget temps passé en 
approvisionnement est plus contraint. Le fait que les grands albatros semblent capables de 
distinguer les différentes activités du bateau semble toutefois indiquer qu’ils gardent une certaine 
flexibilité face aux bateaux. Les données sur les dates et les zones de rejets des cuves de déchets, 
non disponibles pour cette thèse, pourraient permettre de davantage comprendre et préciser ces 
résultats. La forte attraction des albatros à sourcils noirs, en particulier lorsqu’ils élèvent un 
poussin, soulève la question de la disponibilité de ressources alternatives. C’est ce qui m’a motivé 
à analyser l’importance des déprédateurs dans la réponse des albatros aux bateaux. 
La déprédation pose un sérieux problème socio-économique ainsi que des 
questionnements sur la gestion du stock de légine (Tixier 2012, Guinet et al. 2015). Des solutions 
sont recherchées activement pour limiter voire faire disparaitre ce comportement chez les cétacés 
(Janc et al. 2018). Nos résultats suggèrent que de telles mesures auraient a priori un impact assez 
limité sur les oiseaux, qui semblent attirés même en absence de cétacés. L’apparent faible effet de 
l’expérience et de l’apprentissage sur la réponse aux bateaux (voir section précédente) suggère que 
les oiseaux pourraient être lents à réagir à de telles modifications des pratiques de pêche, bien 
qu’il soit mentionné dans Tickell et al (2000) le cas d’usines de baleiniers qui ont cessé d’attirer 
les grands albatros quelques années après leur fermeture.  
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V.6.7. Généralisation à d’autres flottes de pêche 
Le comportement général d’interactions avec les bateaux décrit ici pourrait bien se généraliser à 
d’autres oiseaux marins interagissant avec d’autres flottes de pêche. L’utilisation des GPS couplés 
à des détecteurs de radar sur les grands albatros a montré des cas de rencontres de bateau très 
courtes, où l’oiseau ne s’est semble-t-il pas arrêté malgré qu’il se soit approché très près pour 
capter le signal radar (Weimerskirch H. et al. 2017). L’observation des images radars dans l’océan 
tropical montre des exemples d’oiseaux (d’espèce non identifiée) volant initialement vers le 
bateau puis s’en détournant avant d’avoir atteint la zone d’agrégation dense autour du bateau 
(Assali 2017). Dans les eaux européennes, les fous de Bassan adaptent leur réponse au type de 
bateau (chalutier, etc.) et à son activité de pêche (Bodey et al. 2014). Enfin, sur la côte Ouest de 
l’Afrique du Sud, les fous du Cap sont également très sélectifs du type de bateaux de pêche (Tew 
Kai et al. 2013). Nous avons pu déployer des GPS couplés à des détecteurs de radar à l’automne 
2017, qui révèlent de façon surprenante un assez faible nombre de rencontres pour une zone de 
fort trafic maritime et d’intense activité de pêche (Grémillet et al, soumis). Ces rencontres étaient 
pour la plupart extrêmement brèves et pourraient même ne pas constituer des tentatives de 
nourrissage. De plus les régurgitâts des oiseaux à la colonie montraient l’omniprésence d’une 
espèce de poisson non commerciale (le saury, Scombersox saurus) assez rarement consommée 
par les oiseaux habituellement car peu présente dans leurs zones de pêche. Cela suggère là aussi 
que les fous du Cap puissent privilégier certaines proies naturelles, même assez inhabituelles, à 
des interactions avec des bateaux de pêche. 
V.7. Conclusions du chapitre 
Les différences d’interactions avec les bateaux de manière générale sont fortement liées aux taux 
de rencontre des bateaux. Toutefois on note d’importantes variations dans les réactions d’albatros 
aux bateaux rencontrés. Contrairement à nos prédictions, le grand albatros aux ressources 
naturelles très dispersées et au comportement dominant dans les agrégations d’oiseaux marins ne 
semble pas plus attiré par les bateaux de pêche que l’albatros à sourcils noirs. Les niveaux de 
flexibilité dans les réponses aux bateaux ne sont pas claires, et semblent dépendre à la fois des 
espèces et des comportements mesurés (fidélité, attraction, temps de résidence, etc.). Des 
données plus précises sur les quantités de nourriture disponibles aux oiseaux sont nécessaires 
pour mieux comprendre leur comportement. Nos résultats suggèrent néanmoins que ces 
interactions pourraient être influencées par la disponibilité de ressources alternatives à l’échelle 
du rayon de prospection des individus. 
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Fou de Bassan à l’atterrissage 
  
 
J’ai cherché au cours de cette thèse à mieux comprendre quelles informations les oiseaux marins 
semblent utiliser pour orienter leurs décisions d’approvisionnement à différentes échelles, et quelles 
contraintes majeures pourraient limiter leurs stratégies d’acquisition de ressources.  
Cette thèse fait la synthèse d’approches diverses en termes de méthodes, d’échelles d’analyses 
et de données empiriques utilisées. J’ai essayé de tirer profit de cette diversité pour dégager des 
principes généraux communs, simples et opérationnels à partir desquels analyser les stratégies de 
recherche des oiseaux marins. J’ai proposé en particulier au cours des chapitres une approche 
hiérarchique des processus de recherche des oiseaux marins, dont les échelles spatiales 
caractéristiques se mesurent à l’aide de deux paramètres fondamentaux : le rayon de prospection et le 
rayon de perception. Ils définissent respectivement les limites supérieures et inférieures des échelles 
spatiales impliquées dans les stratégies de recherche de l’individu. Leur association permet de 
déterminer assez simplement si l’approvisionnement des oiseaux marins est plutôt gouverné par des 
processus de sélection de ressources ou par des processus de recherche, et de mieux déterminer 
quelles informations sont utilisées à quelles échelles. 
Je commence cette discussion en synthétisant ce que l’on sait des stratégies 
d’approvisionnement des oiseaux marins à ces deux échelles, les apports de cette thèse à ces questions, 
et les pistes de recherche future qui me semblent intéressantes et réalistes pour améliorer nos 
connaissances sur la question. Nous reviendrons ensuite sur le cadre théorique de l’écologie cognitive 
qui pourrait fournir des pistes de recherche alternatives à celles basées sur les données de mouvement, 
qui restent fondamentalement limitées par le manque de données précises sur les ressources et 
l’environnement. Je continuerai cet élargissement des perspectives en proposant des comparaisons 
avec les stratégies d’approvisionnement d’autres organismes, et je conclurai la discussion par une 
réflexion sur les implications de cette thèse en matière de conservation des oiseaux marins. 
VI.1. Stratégies d’approvisionnement des oiseaux marins à l’échelle du 
rayon de prospection 
VI.1.1. Taux de rencontre et processus de sélections de ressources au cours d’un trajet 
VI.1.1.a. Rayon de prospection et limite de la dispersion des ressources 
La première limite potentielle sur l’approvisionnement  d’un individu est le taux de rencontre des 
ressources (Schoener 1971). Quelle que soit la stratégie de recherche de l’individu, ce taux de rencontre 
est d’abord largement déterminé par l’abondance et la dispersion des ressources : même en anticipant 
parfaitement la localisation des ressources, il faut dépenser du temps et/ou de l’énergie pour les 
atteindre. Dans les simulations théoriques de marche aléatoire, il est bien connu que l’efficacité du 
taux de rencontre dépend souvent plus de la richesse de l’environnement que des stratégies de 
recherche employées (Humphries & Sims 2014). Par exemple dans l’étude présentée au chapitre 1, les 
« meilleures stratégies » observées dans l’environnement « pauvre » ont une efficacité 
systématiquement inférieure d’un facteur 5 ou plus aux « meilleures stratégies » dans l’environnement 
riche. Nous avons en effet montré que les taux de rencontre des bateaux de pêche étaient largement 
influencés par l’éloignement des bateaux à la colonie (cas des albatros à sourcils noirs de Kerguelen 
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avec des taux de rencontres inférieurs à ceux des grands albatros à Crozet) et par leur abondance (en 
particulier pour les grands albatros à Crozet).  
Quelle que soit la stratégie qu’un oiseau marin utilise pour ses déplacements 
d’approvisionnement, plus les ressources qu’il recherche sont rares et dispersées, plus son rayon de 
prospection depuis la colonie sera grand, sous peine de ne pas en trouver. Le rayon de prospection des 
différents oiseaux marins, qui peut varier de façon extrême entre espèces, populations et individus 
(Schreiber & Burger 2001, Weimerskirch 2007, Mendez 2017) est donc probablement largement lié à 
la dispersion de leurs ressources. La dispersion des ressources peut elle-même varier selon leur 
abondance et par exemple des effets d’épuisement généralisé des stocks à proximité des colonies très 
nombreuses d’oiseaux marins ou à cause de la surpêche (Ashmole 1963, Birt et al. 1987, Bertrand et al. 
2012), mais elle peut également être liée à l’hétérogénéité de la distribution des proies, avec des zones 
pauvres plus ou moins vastes entre des parcelles plus ou moins denses (Charnov 1976), déterminées 
par des processus bottom-up de forçages océanographiques et/ou d’hétérogénéité de la productivité 
biologique (Barbraud et al. 2018) et/ou par des processus top-down à travers une pression locale 
hétérogène des prédateurs (Buckley 1997, Bertrand et al. 2012, Barbraud et al. 2018).  
Les régimes alimentaires souvent assez diversifiés (Ridoux 1994, Cherel & Klages 1998, 
Schreiber & Burger 2001) et flexibles (Hamer et al. 2007) de ces prédateurs supérieurs suggèrent qu’ils 
sont effectivement opportunistes, c’est-à-dire qu’ils consomment ce qu’ils arrivent à rencontrer. 
VI.1.1.b. Les processus de sélection de ressources sont-ils négligeables ? 
Il faut néanmoins nuancer l’idée que les oiseaux marins sont « limités » dans leur approvisionnement 
par la dispersion des ressources, dans le sens où les individus lors d’un trajet semblent prospecter 
parfois plus loin qu’il ne serait nécessaire pour acquérir suffisamment de ressources. Nous avons 
montré que beaucoup de grands albatros ont apparemment négligé des rencontres de bateau, en 
particulier (mais pas seulement) lorsque ces bateaux ne sont pas en activité de pêche. Le même type de 
comportement vis-à-vis des bateaux a été observé occasionnellement chez des oiseaux marins 
tropicaux (Assali 2017).  
Il est difficile de savoir si ce même comportement de sélection de ressource peut s’appliquer à 
des proies plus naturelles. Dans le cas des grands albatros, la quantité de nourriture disponible au 
bateau n’est pas claire, et sa qualité nutritionnelle non plus, bien que les légines entières parfois vue 
avalées dans les vidéos représentent sûrement un excellent apport énergétique (Collins et al. 2010). 
Chez les mouettes tridactyles, il avait été montré que les individus négligent souvent des agrégations 
de congénères en route pour continuer leur prospection plus loin (Irons 1998). Les frégates et les fous 
à pieds rouges se reproduisant au même endroit se nourrissent de proies similaires (Cherel et al. 
2008), mais ont des rayons de prospection très différents, et il n’est pas certain que cela s’explique 
uniquement par l’hypothèse que les fous ont accès à des proies inaccessibles aux frégates par leurs 
plongées (Weimerskirch, Le Corre, Ropert-Coudert, et al. 2005). Ignorer des zones de proies 
rencontrées proches de la colonie pourrait permettre aux frégates d’éviter les coûts de compétition en 
atteignant des zones moins exploitées et plus riches plus loin (Gaston et al. 2007), voire plus 
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persistante, leur évitant de devoir mettre à jour leurs informations sur leur localisation à large échelle 
aussi souvent que les fous. D’autre part de  nombreux oiseaux marins en phase d’élevage de poussin 
alternent des trajets d’approvisionnement longs et courts qui leur permettent de contrôler l’allocation 
de l’énergie entre leur survie et celle du poussin (Chaurand & Weimerskirch 1994, Weimerskirch et al. 
1994, e.g. Weimerskirch 1998), et il est possible que lors des longs trajets ils négligent des opportunités 
proches de la colonie pour privilégier des ressources plus profitables plus loin. 
En d’autres termes, des processus de sélection de ressources peuvent intervenir au sein d’un 
trajet d’approvisionnement et influencer son rayon de prospection maximal. En l’absence de données 
fournies sur les diverses ressources, il est impossible de déterminer dans quelle mesure ces processus 
sont influents quantitativement (voir chapitre 3), mais il est probable que cela varie beaucoup selon les 
contextes d’abondance de ressources, de compétition, et de contraintes de reproduction (les jeunes 
poussins nécessitant des retours plus fréquents de leurs parents). D’autre part il est évident que 
lorsque le rayon de prospection est plus court que le rayon de perception, aucun processus de 
recherche n’est impliqué (Schoener 1971). Au vu des larges rayons de perception possibles au moins 
pour les détections d’agrégations d’oiseaux (Thiebault, Mullers, Pistorius, & Tremblay 2014), ou 
d’objets tels que des bateaux qui dépassent largement de la surface de l’eau (chapitre 3; Pirotta et al. 
2018), ces cas sont probablement fréquents, notamment chez les espèces d’oiseaux plus côtières. 
De manière générale, le rayon de prospection maximal donne l’ordre de grandeur de la limite 
supérieure des échelles spatiales impliquées dans les stratégies de recherche de l’individu. Le rayon de 
prospection est limité dans sa borne inférieure par la dispersion et l’abondance des ressources 
nécessaires à la survie et à la reproduction de l’individu autour de la colonie, et dans sa borne 
supérieure par les capacités de locomotion de l’individu (Jouventin & Weimerskirch 1990, 
Weimerskirch et al. 2004) et son budget temps-énergie alloué à un aller-retour depuis la place centrale 
(Weimerskirch et al. 1994, Weimerskirch, Mougey, et al. 1997, Weimerskirch & Lys 2000, Cornioley et 
al. 2016). Quels que soient les mécanismes de recherche impliqués, l’augmentation du rayon de 
prospection pose trois contraintes majeures : des retours au nid moins fréquents qui imposent une 
certaine contrainte sur le succès de reproduction (Hamer et al. 2007, Bost et al. 2015, Cornioley et al. 
2016) ; le risque de faire face à des environnements marins peu prévisibles à fine échelle spatiale du 
fait de la règle générale de co-variance entre dynamiques temporelles et spatiales (Wiens 1989, 
Weimerskirch 2007, Wakefield et al. 2009); et enfin la nécessité d’avoir des mécanismes de navigation 
efficaces pour pouvoir rentrer au nid (Bonadonna et al. 2003). 
VI.1.2. Navigation à large échelle chez les oiseaux marins 
Prospecter loin de son nid impose de savoir au moins naviguer pour le retour au nid. Que sait-on de la 
navigation vers le nid et est-ce que les informations sur les capacités de navigation peuvent nous aider 
à comprendre comment les oiseaux marins cherchent leurs ressources ? 
VI.1.2.a. Indices utilisés pour la navigation 
La capacité des oiseaux marins à rentrer au nid directement à partir de centaines ou de milliers de km, 
à chaque trajet d’approvisionnement, ou à chaque retour de saison d’hivernage au début de la phase de 
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reproduction, et les comportements migratoires de nombreuses espèces suggèrent fortement que ces 
oiseaux ont d’excellentes capacités de navigation (revue des mécanismes possibles dans Bonadonna et 
al. 2003). Au milieu du XXe siècle des oiseaux ont été passivement déplacés à bord de bateaux et 
relâchés au loin, et les observateurs ont pu constater que les individus étaient rapidement de retour à 
leur nid (Griffin 1940). Quels indices peuvent-ils utiliser pour naviguer ? 
 La question a surtout été étudiée chez les procellariiformes, qui sont connus pour utiliser 
l’olfaction pour leur navigation à large échelle : plusieurs expériences ont clairement montré que des 
individus privés artificiellement de leur sens de l’olfaction ont plus de difficultés à rentrer à leur nid 
(e.g. Gagliardo et al. 2013, Pollonara et al. 2015, Padget et al. 2017). L’hypothèse la plus souvent 
avancée dans ce cadre est celle de la navigation par carte olfactive et compas quelconque (Bonadonna 
et al. 2003). Les structures océanographiques relativement persistantes, et/ou les zones terrestres 
peuvent être associées à des odeurs caractéristiques (par exemple issues de la présence et de l’activité 
des organismes à la surface de l’eau) qui peuvent être déportées par le vent et les courants, créant des 
gradients d’odeur depuis leurs sources d’émission plus ou moins statiques. Il pourrait en résulter des 
combinaisons de valeurs de différentes odeurs uniques et relativement stables dans le temps en chaque 
point de la surface de l’océan (Nevitt 2008, Brönmark & Hansson 2012). La familiarité avec ces 
gradients et la perception des valeurs locales pourrait permettre aux oiseaux marins d’estimer leur 
localisation sur cette « carte » et d’en déterminer  la direction, et éventuellement la distance (Hamer et 
al. 2007) vis-à-vis du nid.  
Pour déterminer leur direction à suivre à partir d’un point sur une carte, les oiseaux peuvent 
ensuite utiliser un compas interne. Un tel compas interne peut se baser sur la position du soleil 
calibrée en rapport à une horloge interne (Padget et al. 2018), ou éventuellement sur d’autres indices 
stellaires du même type (Foster et al. 2018), ou peut être basé sur la perception du champ magnétique 
terrestre, qui est répandu chez les oiseaux mais ne semble pas strictement nécessaire à la navigation 
chez les procellariiformes (Bonadonna et al. 2005, Mouritsen 2015, Pollonara et al. 2015). 
Il n’est pas du tout connu si les oiseaux marins non-procellariiformes, qui ont a priori des 
bulbes olfactifs beaucoup moins développés (Bang 1966, B. G. Bang & Cobb 1968), peuvent se servir de 
telles cartes olfactives pour leur navigation, et il est possible qu’ils utilisent d’autres types de cartes. 
Théoriquement, le champ magnétique terrestre peut offrir un système où chaque point de la surface 
terrestre est associé à une combinaison unique de paramètres magnétiques, dont la reconnaissance 
pourrait permettre aux individus de se localiser, mais dans les faits il existe des régions comme l’Océan 
Austral où les distorsions du champ magnétique rendent ces cartes difficilement opérantes (Åkesson & 
Alerstam 1998, Boström et al. 2012). Une autre hypothèse (Bonadonna et al. 2003) est que les 
infrasons créés par les vagues pourraient former également une telle carte (jamais prouvé). Les oiseaux 
pourraient également naviguer sans une telle carte « absolue » leur permettant de savoir à n’importe 
quel moment où ils se trouvent (Bonadonna et al. 2003).  
Trois types d’hypothèses peuvent être avancées en l’absence de cartes 
« absolues » (Bonadonna et al. 2003): l’utilisation de points de repères topographiques le long des 
côtes, qui est également bien documentée chez les Procellariiformes (Pollonara et al. 2015, Padget et 
Discussion Générale 
 
 
152 
 
al. 2017), mais évidemment impossible à mettre en œuvre au milieu de l’océan ; l’utilisation d’un 
système de « navigation à l’estime » c’est-à-dire d’intégration le long de son parcours de la distance et 
de l’orientation de chacun de mouvements qui permet d’estimer la distance et la direction de retour 
vers le nid, un mécanisme par exemple bien connu chez des fourmis désertiques évoluant dans un 
environnement sans point de repères (Cheng et al. 2014) ; et enfin éventuellement l’utilisation au 
moins sur de relatives courtes distances de l’observations des directions de vol d’oiseaux quittant la 
colonie visée, ce qui n’a jamais été testé à ma connaissance, bien que ce mécanisme ait été documenté 
pour orienter les directions des fous du Cap quittant la colonie pour aller vers leur première zone de 
pêche (Thiebault, Mullers, Pistorius, Meza-Torres, et al. 2014).  
VI.1.2.b. Modèle hiérarchique de la navigation et imprécision de la direction 
Dans tous les cas la navigation loin des côtes dans ces modèles relève de l’estimation par l’oiseau d’une 
direction à suivre pour atteindre son but, à partir soit de la direction des congénères dans l’hypothèse 
de la navigation sociale, soit d’un compas interne cognitif (Benhamou et al. 1990, Bonadonna et al. 
2003). Cette estimation au compas a forcément une limite de précision sur l’angle, qui implique que 
plus l’oiseau est loin de sa « cible » (par exemple son nid), moins il aura de chances d’avoir visé 
précisément le nid (Benhamou et al. 1990). Si l’oiseau ne corrige pas sa direction, il n’atteindra donc 
pas le nid : il passera à côté, plus ou moins loin. Ce défi implique que la navigation à l’estime est 
probablement peu plausible pour expliquer seule la navigation à large échelle, car l’intégration à 
mesure du trajet fait accumuler des erreurs potentielles sur l’estimation de la direction à suivre 
(Benhamou et al. 1990, Cheng et al. 2014). 
L’hypothèse prévalant est donc que la navigation depuis de longues distances en milieu 
océanique fonctionne de façon hiérarchique (Bonadonna et al. 2003): certains indices comme les 
gradients d’odeurs, éventuellement le champ magnétique, permettent à l’oiseau d’adopter une 
direction générale qui le rapproche du nid, direction qu’ils mesurent avec une précision forcément 
limitée grâce à des compas. A mesure qu’ils se rapprochent, la détection de nouveaux indices de 
localisation (« carte ») leur permet de remettre à jour leur direction à partir d’une nouvelle mesure au 
compas, et ainsi d’affiner leur vol vers le nid. On ne sait pas exactement à quelle fréquence ils font ces 
corrections, sur quels indices elles sont basées exactement, si elles sont liées à des points de repères 
précis dans l’océan, etc. De façon ultime, à beaucoup plus fine échelle spatiale (quelques mètres), le nid 
peut être reconnu sur la base d’indices visuels et auditifs (reconnaissance du partenaire par exemple), 
ou chez les procellariiformes au moins nocturnes, sur l’olfaction (Aubin & Jouventin 2002, Bonadonna 
& Bretagnolle 2002, Dell’Ariccia et al. 2015). 
VI.1.2.c. Comparaison à la phase aller 
La navigation vers le nid n’est donc encore pas bien comprise, et l’on sait encore moins quels 
mécanismes sont impliqués lors de la phase aller depuis le nid vers les zones d’approvisionnement. 
Lorsque les oiseaux marins s’approvisionnent dans des environnements stochastiques, la faible 
probabilité de persistance des zones de proies à fine échelle spatiale (Weimerskirch 2007) rend très 
peu probable l’utilisation de mécanismes de navigation précis, et plus plausible l’idée qu’ils cherchent 
en se basant sur la perception d’indices en temps réel. Si des zones très localisées et productives sont 
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persistantes loin de la colonie, comme par exemple le cas des bords de plateaux situés à des milliers de 
kilomètres de la colonie de grands albatros de Crozet (Weimerskirch et al. 1993, Weimerskirch 2007), 
il n’est pas clair si les oiseaux marins ont la possibilité de mémoriser leur emplacement aussi bien que 
pour le nid, voire d’en mémoriser plusieurs pour éventuellement naviguer entre eux à la manière des 
stratégies de trap-lining des abeilles (Saleh & Chittka 2007). Nos résultats sur les directions au point 
de prospection maximal suggèrent toutefois que les directions moyennes suivies par les oiseaux marins 
lors de leurs recherches de ressources ne sont généralement pas choisies au hasard. 
VI.1.3. Recherche orientée et limite de la prévisibilité des ressources  
L’utilisation d’information sur la distribution des ressources, même imprécise, peut largement 
augmenter les chances de rencontres de proies (Benhamou et al. 1990, Benhamou 1992, 1994). On a vu 
au chapitre 1 en effet que de subtiles nuances dans les stratégies d’utilisation d’information pour la 
recherche pouvaient mener à de grandes variations d’efficacité. D’autre part, ces gains sont sans doute 
d’autant plus décisifs lorsque les ressources sont rares, dispersées et ou hétérogènes : les meilleures 
stratégies dans l’environnement pauvre sont peut-être 5 fois moins efficaces que les meilleures 
stratégies dans l’environnement riche, mais pourtant l’environnement pauvre était 40 fois plus pauvre 
que l’environnement riche. Une deuxième contrainte potentiellement importante au taux de rencontre 
est ainsi la prévisibilité des ressources, c’est-à-dire la possibilité d’utiliser de l’information pour 
anticiper efficacement leur localisation. 
 Nos résultats inattendu de l’utilisation de mémoire dans l’orientation de la recherche à large 
échelle par un grand nombre de populations d’oiseaux marins tropicaux, alors même que leurs 
ressources sont dynamiques et disponibles localement seulement de façon éphémère (Au & Pitman 
1988, Ballance & Pitman 1999, Weimerskirch 2007) suggère qu’à l’échelle spatiale du rayon de 
prospection des populations, la plupart des oiseaux marins ont la possibilité et la capacité d’utiliser de 
la mémoire pour orienter leur recherche. Nos différents résultats sur les variations de persistance de la 
fidélité en sympatrie ou entre espèces et milieux différents, et le fait résultats que les rencontres de 
bateaux ne modifient pas les stratégies de recherche à large échelle des albatros à sourcils noirs lors du 
trajet suivant suggèrent que les oiseaux marins diffèrent surtout sur la relative importance qu’ils 
donnent aux informations mémorisées récemment par rapport à l’information publique perçue en 
temps réel (Kendal et al. 2005, Dunlap et al. 2016, Evans et al. 2016) ou à des informations 
mémorisées plus anciennement par l’individu (Dall et al. 2005, Wakefield et al. 2015, Carroll et al. 
2018). Nos résultats sur les frégates suggèrent que ces stratégies de « fréquence de mise à jour de la 
mémoire » forment un continuum et non une dichotomie entre une spécialisation innée ou acquise 
très tôt dans la vie de l’individu (Switzer 1993, Wakefield et al. 2015), et des stratégies de constante 
mise à jour de la mémoire à chaque trajet (Switzer 1993, Carroll et al. 2018).  
En d’autres termes, se demander si l’approvisionnement des oiseaux marins est limité par 
l’imprévisibilité des ressources parait stérile. La vraie question semble : quelles sources d’informations 
peuvent-ils utiliser pour orienter leurs recherches ? Ce changement de point de vue a été amorcé 
récemment (Irons 1998, Weimerskirch 2007), nous l’étendons aux oiseaux marins tropicaux et nous 
montrons ici que l’on est très loin de savoir répondre à cette question : beaucoup de nos prédictions ne 
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sont pas vérifiées, certains résultats comme par exemple la fidélité directionnelle plus persistante des 
frégates par rapport aux fous à pieds rouges sont non seulement inattendus mais très difficiles à 
expliquer en l’état actuel de nos connaissances. Quelles pistes pourraient être explorées pour mieux 
comprendre ces variations de stratégies d’utilisation d’information?  
VI.1.4. Stratégies de recherche à l’échelle du rayon de prospection : réflexions 
VI.1.4.a. Approche comparative 
Il me semble que la première chose à faire, et a priori la plus simple, est d’élargir notre comparaison à 
d’autres espèces et populations. Nos conclusions sur les mécanismes adaptatifs et les grandes 
tendances de variations dans les stratégies sont ici limitées en partie par le fait que nous n’avons étudié 
qu’une poignée d’espèces. Toutefois un point intrigant est la possibilité d’une persistance de fidélité 
plus espèce-dépendante qu’environnement dépendante. Il serait également très intéressant de tester 
les stratégies chez des non-reproducteurs qui ne sont pas restés à la colonie, car dans de nombreux cas, 
il semble que les individus qui ont moins de contraintes sur l’efficacité de prospection au sein de la 
population font preuve de moins de fidélité (juvéniles qui se font nourrir le soir, mâles en fin d’élevage 
de poussin chez les frégates à Europa, non-reproducteurs chez les fous de Bassan). Elargir la 
comparaison à d’autres espèces et populations d’oiseaux marins dans des contextes écologiques plus 
variés permettrait d’obtenir une image plus claire des schémas de variation dans les stratégies de 
fidélité et de recherche orientée à l’échelle du rayon de prospection. 
Il y a désormais un grand nombre de populations et d’espèces d’oiseaux marins pour lesquels 
plusieurs trajets successifs par individus sont disponibles (Ceia & Ramos 2015, e.g. revues dans 
Phillips et al. 2017), bien que les données sur de nombreux trajets d’individus partant simultanément 
soient sans doute plus rares (Berlincourt & Arnould 2014, Jones et al. 2018). Les méthodes 
développées ici sur les directions au point de prospection maximal sont extrêmement simples à mener 
et ne demandent que peu de temps de calcul. Le plus coûteux dans cette approche semble être de 
rassembler et d’homogénéiser les données. Les développements de bases de données centralisées sur 
les mouvements d’animaux devraient faciliter ce type d’analyses comparatives dans un futur proche 
(e.g. Wikelski & Kays 2014). Ces méthodes générales simples pourraient en principe également être 
transposées à  d’autres animaux qui font de l’approvisionnement à place centrale (voir section plus 
loin). 
VI.1.4.b. Tester l’influence directe de la prévisibilité des habitats ou des proies 
Lorsque l’on connait les dynamiques des proies ou d’un habitat à relativement fine échelle spatiale, on 
peut évaluer son autocorrélation dans le temps et dans l’espace : dans quelle mesure la valeur à un 
endroit et à un moment reflète cette valeur plus loin et/ou plus tard (Bradshaw et al. 2004, Scales et al. 
2014, Courbin et al. 2018). C’est par exemple ce que j’ai fait dans le cas des mouvements à large échelle 
des bateaux de pêche sur le pourtour du Plateau de Kerguelen. On peut donc non seulement examiner 
des stratégies de type « gagne-reste, perd-change » (est-ce que la rencontre avec les proies/l’habitat 
influence la probabilité d’y revenir), et la répétabilité d’un individu dans les habitats qu’il utilise 
(Patrick et al 2014, Carroll et al 2018), mais également évaluer dans quelle mesure une telle stratégie 
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serait efficace en moyenne (Bradshaw et al. 2004): est-ce qu’en moyenne les proies persistent 
effectivement dans un secteur d’un trajet à l’autre, et dans quelle mesure quantitative est-ce que cela 
correspond à la persistance de la fidélité ?  
En d’autres termes, on peut examiner dans quelle mesure les oiseaux marins « suivent » de 
façon rapprochée les mouvements de ces proies, c’est-à-dire à quelle fréquence ils mettent à jour leurs 
informations sur ces mouvements de proie (Dall et al. 2005, Valone 2006, Courbin et al. 2018). Si les 
proies sont en moyenne persistantes dans un secteur un certain temps, mais finissent par changer de 
secteur, alors on s’attend à ce qu’un oiseau qui se serve de sa mémoire plutôt que d’informations « en 
temps réel » sur les mouvements de ces proies fasse de temps en temps des « erreurs » (Bradshaw et 
al. 2004, Dall et al. 2005, Valone 2006): qu’il retourne aux zones de proies ou d’habitat où il les a 
trouvé dans le passé (trajet précédent ou plus anciens), alors qu’elles n’y sont plus à ce moment-là. 
Mesurer le décalage temporel de ces « erreurs » peut nous informer sur les processus de mémorisation 
utilisés pour chercher ces ressources (Dall et al. 2005, Valone 2006). 
Ainsi, on a vu que les albatros à sourcils noirs ne tiennent pas compte de leur expérience 
récente avec des bateaux de pêche pour choisir leurs zones d’approvisionnement alors que ceux-ci sont 
assez prévisibles à ces échelles spatiales d’un trajet à l’autre. C’est cette observation du décalage qui 
permet de conclure de façon plus robuste que les oiseaux n’ont pas adopté une stratégie « optimale » 
pour chercher les bateaux à large échelle. 
 Comparer directement et quantitativement la probabilité de fidélité à un secteur sachant 
qu’une rencontre y a ou non précédemment eu lieu, à la probabilité attendue (au vu du comportement 
moyen des proies) de retrouver effectivement une ressource dans le même secteur deux fois de suite, 
fait écho aux concepts de décisions statistiques et d’approvisionnement bayésien, recommandés pour 
l’étude de l’écologie de l’information mais plus rarement appliqué (Dall et al. 2005, Valone 2006), en 
particulier en conditions naturelles non contrôlées. Nous montrons ici comment cela peut être 
appliqué à un cas concret, et à ma connaissance c’est la première fois que l’on montre que des oiseaux 
marins ne suivent pas finement les variations spatio-temporelles de ressources (Bradshaw et al. 2004, 
Scales et al. 2014, Courbin et al. 2018) avec lesquelles on sait par ailleurs qu’ils peuvent fortement 
s’associer (Cherel et al. 1996). 
VI.1.4.c. Stratégie gagne-reste, perd-change et généralisation 
L’hypothèse la plus souvent évoquée pour expliquer les stratégies de fidélité à court terme est celle du 
succès de pêche et de la tactique du gagne-reste, perd-change (Switzer 1993, Wakefield et al. 2015, 
Carroll et al. 2018): si un individu a capturé beaucoup de proies il retourne dans le même secteur, 
sinon il change. En comparant entre trajets avec ou sans fidélité le succès de pêche lors du trajet 
précédent, il est possible de tester cette hypothèse (Carroll et al. 2018). Ces données sont toutefois très 
difficiles à obtenir, surtout si l’on veut limiter le dérangement trop fréquent des individus.  
En effet les données de trajets successifs sont simples à obtenir, il suffit de laisser les GPS 
attachés sur l’oiseau assez longtemps avant de les récupérer. Par contre obtenir des informations sur le 
succès de pêche est très compliqué à obtenir : il faut soit mesurer les captures de proies par télémétrie 
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(e.g. Weimerskirch et al. 2007), ce qui n’a pu être que rarement fait pour des raisons techniques et 
éthiques, soit mesurer à chaque retour au nid le gain de masse ainsi que la quantité de nourriture 
donnée au poussin, ce qui est très lourd par rapport aux animaux, et compliqué. Des balances 
automatiques peuvent être installées sous les nids pour enregistrer les variations de masse à distance, 
mais le processus est là encore assez coûteux et ne permet pas en général de mesurer la masse de 
l’adulte. La méthode utilisée par (Carroll et al. 2018) basée sur des mesures d’accélérométrie est 
probablement la moins invasive relativement aux autres, mais nécessite des années de développement 
et de validation d’outils statistiques (Carroll et al. 2014, Chessa et al. 2017), qui ne sont pas forcément 
transférables à d’autres espèces. Dans tous les cas, avec ces différentes méthodes, on ne connait pas la 
valeur énergétique du repas ou le type de proies ingérées.  
D’autre part, nous avons vu que cette hypothèse n’est qu’une explication possible parmi 
beaucoup d’autres. Elle a récemment été validée statistiquement sur les manchots pygmées, mais 
même là n’explique qu’une partie de la variance observée dans la fidélité (Carroll et al. 2018). Chez les 
espèces tropicales étudiées, il n’est pas certain que la stratégie de retour aux zones de capture de proies 
soit efficace, au vu de leur nature éphémère (Ballance & Pitman 1999). Elle n’est pas valide dans le cas 
des albatros à sourcils noirs interagissant avec les bateaux, alors même que dans certains cas cela 
semble constituer une proportion importante du temps de trajet. Plus généralement lorsque la fidélité 
semble très persistante, il est peu probable que le succès de pêche au cours d’un trajet ait une influence 
majeure sur l’orientation du trajet suivant (Switzer 1993, Bradshaw et al. 2004, Patrick et al. 2014, 
Wakefield et al. 2015).  
D’autres approches moins coûteuses peuvent quand même être menée, pour essayer 
notamment de tester l’hypothèse générale de la familiarité (et éventuellement la dissocier de 
l’hypothèse de la spécialisation individuelle). De manière générale, on peut chercher à déceler des 
effets de familiarité en examinant des mesures d’efficacité plus grande en cas de fidélité qu’en cas de 
non-fidélité. Cette efficacité pourrait se mesurer avec les paramètres de vol des oiseaux (rectitude, 
vitesse moyenne, dépense énergétique estimé par accélérométrie, etc.). Nos études en ce sens sur les 
oiseaux à Europa n’ont rien révélé de pleinement convaincant. 
Enfin lorsque l’on identifie des individus avec des stratégies différentes de fidélité au cours 
d’une saison, on peut se demander s'ils diffèrent sur leur succès reproducteur et leur fitness en général 
(Bradshaw et al. 2004, Patrick & Weimerskirch 2014b), pour peu que ces mesures soit disponible, ce 
qui est là encore assez rare en dehors des colonies suivies à long terme (Weimerskirch 2018). 
VI.1.5. Orientations à plus fine échelle : réflexions 
L’observation de fidélité dans la direction de trajets successifs suggère l’utilisation d’une forme de 
mémoire, mais n’indique pas ce qui est mémorisé, ni à quel moment cette information mémorisée est 
mise à profit au cours du trajet (voir la section sur les processus de navigation plus haut). Il se peut que 
l’individu ait mémorisée une direction, qu’il commence à suivre au départ d’un trajet, avant de se 
laisser guider par les opportunités perçues (Benhamou et al. 1990). A l’inverse, l’individu pourrait 
avoir mémorisé les coordonnées d’un site précis ver lequel il navigue activement, en ajustant sa route à 
Discussion Générale 
 
 
157 
 
mesure qu’il s’en approche (Bonadonna et al. 2003). Est-il possible de préciser quel processus est 
employé ? Clairement, cette compréhension restera fondamentalement limitée en l’absence de 
données plus précises sur l’environnement et les proies, et sur les processus de navigation impliqués 
dans les mouvements à large échelle des oiseaux. Toutefois une analyse plus fine des propriétés des 
trajectoires pourrait peut-être nous aider à préciser un peu ces questions. 
VI.1.5.a. La fidélité à large échelle comme modèle nul  
Pour une population d’oiseaux marins donnée, en contrôlant par la fidélité à large échelle (celle du 
rayon de prospection donc), on peut commencer à déterminer si de la fidélité à plus fine échelle 
intervient plus que par chance sous le modèle nul que l’oiseau n’est fidèle qu’à une direction générale. 
Une façon de faire est de comparer les sites visités à fine échelle au cours d’une série de trajets 
successifs qui font preuve de fidélité à large échelle. A ma connaissance de telles analyses 
hiérarchiques n’ont jamais été publiées. 
Chez les fous de Bassan à Bass Rock dont on a vu que les trajets successifs ont des directions à 
large échelle relativement fixes, il est ainsi possible de voir que les individus ont plus de chances de 
repasser au-dessus d’une des zones de recherche restreinte du trajet précédent (~20% de chances) que 
de celles de trajets plus anciens du même individu (décroissant avec les trajets successifs, résultats de 
mon Master 2). Cela ne nous renseigne pas sur le mécanisme impliqué, mais suggère que des indices 
utilisés dans la recherche persistent plus ou moins longtemps d’un trajet à l’autre à fine échelle 
(mémoire individuelle, ou bien odeurs perçues persistantes, etc.).  
Chez les frégates à Europa, leur fidélité à large échelle implique qu’elles repassent parfois à 
moins de 30km d’une zone où elles ont précédemment tenté de pêcher (vol à faible altitude), et cette 
probabilité décroit avec le temps. Cela peut facilement s’expliquer par nos résultats, car on a vu que la 
fidélité à large échelle a une persistance limitée chez cette espèce. Cette probabilité de repasser à moins 
de 30km d’une « zone de pêche » passée dépend également de la distance à la colonie, ce qui semble 
également logique si la fidélité est avant tout une fidélité à large échelle, peu précise en termes de 
destination comme on l’a vu. Toutefois, lorsque l’on constate que l’individu repasse effectivement à 
moins de 30km d’une « zone de pêche » passée, potentiellement juste « par chance », on peut 
examiner la probabilité qu’il pêche à nouveau, et même la probabilité qu’il pêche à nouveau à moins de 
10km de la zone passée, à moins de 5km, etc. Il se trouve que ces probabilités sont non nulles, et 
qu’elles ne dépendent plus ni de la distance à la colonie, ni du temps passé depuis la dernière 
« tentative de pêche » dans la zone (probabilité identique si c’était 1j avant ou 30j avant). Cela suggère  
que les zones de proies à fine échelle spatiale apparaissent de façon complètement stochastique : de 
temps en temps au même endroit qu’avant, simplement par hasard. Le résultat semble en tout cas 
différent de ce que l’on observe chez les fous de Bassan.  
Le problème ici est que l’on est obligé de faire des décisions complètement arbitraire sur les 
échelles spatiales que l’on regarde : pourquoi contrôler par la fidélité à 30km, et pas à 10km, ou à 
50km chez les frégates? Est-ce valable pour une autre espèce ? Il y a une multitude de choix possibles, 
il est difficile de les départager, et les analyses demandent de longs calculs ce qui ne facilite pas les 
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analyses de sensibilité aux choix de paramètres. Enfin on se heurte au manque de procédure 
standardisée pour comparer les zones d’intensification de la recherche ou de nourrissage entre espèces 
différentes (Edelhoff et al. 2016, Torres et al. 2017). Il me semble toutefois que cette piste pourrait être 
intéressante à explorer davantage. 
VI.1.5.b. Identifier des changements de direction au sein des trajets 
Une autre piste complètement indépendante de la fidélité est d’identifier des changements de direction 
au sein du trajet. On a vu dans la section sur les processus de navigation à large échelle que l’oiseau fait 
nécessairement des « corrections » de sa direction lorsqu’il navigue vers un but précis (Benhamou et 
al. 1990, Bonadonna et al. 2003), mais qu’on ne sait pas à quelle fréquence ces corrections sont 
menées, à quel point l’oiseau est précis dans ces réorientations vers le nid, et si cela varie selon des 
« points de repères » localisés dans l’océan. On pourrait par exemple s’attendre à ce que les albatros se 
réorientent plus souvent et peut-être plus précisément lorsqu’ils détectent olfactivement qu’ils sont sur 
un bord de plateau. Si l’on peut détecter statistiquement des changements de direction au sein d’un 
trajet, on peut tester cette hypothèse en regardant si ces changements de direction sont plus souvent 
associés aux bords de plateaux que par chance (Byrne et al. 2009). On peut même essayer de regarder 
à quel point les « nouvelles directions » après un changement sont précises par rapport à la direction 
du nid. Cette même méthode pourrait être utilisée pour observer les réorientations pendant la phase 
aller. Sont-elles comparables à la phase retour, les changements de direction sont-ils moins 
« focalisés » vers un but précis ? Chez les frégates, on pourrait imaginer que les montées en altitude 
sont plus propices à la détection de zone de pêche, et s’accompagnent de changements de direction 
plus fréquents.  
Sans rentrer dans les détails techniques, les méthodes qui existent pour détecter ces 
changements de direction significatifs ont été développées pour des mouvements à assez faible 
distance (Byrne et al. 2009, Thiebault & Tremblay 2013). Ils donnent des résultats très difficiles à 
interpréter dans le cas des mouvements à longue distance des oiseaux marins, en particulier lorsqu’ils 
alternent des phases sinueuses et lentes avec des phases plus directives (données de mon stage de M2). 
J’ai développé pendant mon Master 2 une variante d’une des méthodes statistiques existantes (Byrne 
et al. 2009) qui surmonte certaines de ces difficultés. Elle donne toutefois elle aussi des résultats 
difficiles à interpréter dans le cas de mouvements curvilignes comme ceux des grands albatros. Enfin, 
son application aux frégates semble infirmer l’hypothèse qu’elles changent de direction plus souvent 
lorsqu’elles montent en altitude que lorsqu’elles se laissent planer, et je n’ai pas poussé plus loin les 
développements. Plus généralement, la limite pour identifier des changements de direction semble 
donc avant tout technique, et il sera peut-être possible dans un futur proche d’avoir des réponses plus 
précises à ces questions. 
VI.2. Rayon de perception et approvisionnement des oiseaux marins 
Le rayon de perception des organismes est depuis longtemps identifié comme une 
caractéristique fondamentale pour lier l’écologie du comportement à l’écologie du paysage (Lima & 
Zollner 1996). En dessous du rayon de perception, les décisions relèvent de stratégies de sélection de 
ressources et de leur exploitation (Schoener 1971). Au-dessus de ce rayon de perception, les 
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mouvements relèvent de stratégies de recherche, et des biais directionnels à ces échelles spatiales 
indiquent l’utilisation d’information mémorisée et/ou héritée sur la potentielle distribution des 
ressources, et posent la question des mécanismes de navigation (Benhamou et al. 1990).  
Pourtant les estimations empiriques de ce rayon de perception sont très rares. Chez les 
primates par exemple il est souvent supposé que le rayon de perception des ressources fruitières est 
limité par les obstacles visuels devant l’horizon (végétation, relief, etc.), sans que soient discutés 
d’autres modalités sensorielles comme l’odorat ou l’acuité visuelle (Byrne et al. 2009, Asensio et al. 
2011, Hirsch et al. 2013).  
VI.2.1. Estimer le rayon de perception en milieu naturel: méthodes et limites 
Estimer empiriquement les distances de perception nécessite d’avoir des données précises sur la 
localisation des objets à percevoir en même temps que des données sur les mouvements de 
l’organisme. Le fait qu’il soit rare d’avoir ce type de données est probablement la cause principale du 
manque d’estimateurs empiriques.  
Lorsque ces données sont disponibles, les méthodes reviennent toujours à estimer la distance 
à partir de laquelle on observe un biais dans la direction du mouvement de l’animal vers l’objet (Byrne 
et al. 2009, Thiebault, Mullers, Pistorius, Meza-Torres, et al. 2014, Pirotta et al. 2018). Cette approche 
peut être étendue à divers « objets » potentiellement attractifs. Par exemple, lorsque suffisamment 
d’individus d’une colonie sont suivis par GPS simultanément (Jones et al. 2018), l’identification de 
leurs zones de tentatives de capture de proies ou de recherche en zone restreinte peut permettre 
d’établir une carte dynamique des zones de nourrissage, et d’observer dans quelle mesure les individus 
passant à proximité sont attirés ou ignorent cette information selon la distance. 
En fonction des distances impliquées, et du contexte de l’observation (altitude des objets au-
dessus de la surface, direction du vent, etc.) on peut tenter d’évaluer le canal sensoriel utilisé. 
Notamment, lorsque la limite maximale semble coïncider avec la distance à l’horizon (Aben et al. 
2018), il est tentant de conclure que la vision est principalement en cause, tandis que des observations 
au-delà des distances à l’horizon (encore jamais reporté) écarteraient clairement une perception 
visuelle directe.  
Cette approche a donc deux limites intrinsèques quand il s’agit d’interpréter des mouvements 
au sein d’un trajet en particulier. La première est que l’on ne peut pas faire la part des choses entre 
distance de perception et attraction : lorsque les individus ne sont pas attirés, il est difficile de savoir 
s’ils ont perçu l’objet. La deuxième limite est qu’il est difficile de déterminer une limite nette entre ce 
qui relève de perception directe de ce qui relève de mouvements orientés de navigation depuis de plus 
grandes distances par l’utilisation de mémoire, pour deux raisons. La première raison est qu’il est 
difficile d’estimer à quelle distance l’olfaction peut permettre de discriminer la localisation d’une 
ressource, la deuxième raison est que si les objets ont une localisation relativement fixe mémorisée par 
l’animal, ses mouvements pourraient ne pas montrer de ruptures claires dans leur direction. Le 
problème de la ressource fixe peut être résolu justement en observant les biais directionnels vers des 
objets mouvants dont on connait les mouvements (Pirotta et al. 2018), comme c’est le cas des bateaux. 
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La portée de l’olfaction reste un problème potentiel, et nous allons maintenant discuter de la limite 
sensorielle à la détection directe des proies. 
VI.2.2. 2 2 Distances de perception olfactive et visuelle chez les oiseaux marins 
Nous avons vu que de nombreux estimateurs de distances maximales de réactions d’oiseaux marins à 
des objets au-dessus de la surface de l’eau (bateaux, agrégations d’oiseaux) coïncident avec les limites 
de l’horizon défini par la courbure de la Terre, ce qui suggère une limite visuelle et non olfactive à leur 
détection. Dans quelle mesure peut-on généraliser ce résultat et quelles sont les échelles de perception 
de proies qui ne dépassent pas de la surface de l’eau ? 
VI.2.2.a. Données sur les Procellariiformes (albatros, pétrels, puffins et océanites) 
Les expériences d’épandage d’odeurs de proie (huile de poisson, composés émis par le krill) 
depuis des bateaux suivi d’un comptage des oiseaux attirés par rapport à une situation témoin   (revue 
dans Dell’Ariccia et al. 2014) montrent que les odeurs attirent en mer surtout des petits 
procellariiformes, notamment des océanites, et que les espèces attirées dépendent aussi des composés 
odorants utilisés. Les durées de l’expérience (comptage des oiseaux au bout de 6, 12 ou 30min) 
suggèrent que l’attraction de ces oiseaux se fait à des échelles de l’ordre de quelques kilomètres au 
maximum (les premiers oiseaux arrivent dans les premières minutes après l’épandage (Nevitt et al. 
1995, 2004, Dell’Ariccia et al. 2014)). Néanmoins il est difficile de savoir si ces distances d’attraction 
reflètent celles dans les conditions naturelles d’émission par les proies, du fait des concentrations 
artificielles potentiellement beaucoup plus fortes, de la faible durée d’émission, de la sensibilité aux 
conditions de vent (Brönmark & Hansson 2012), et de l’utilisation de composés odorants précis ne 
reflétant pas forcément la niche trophique de toutes les espèces du secteur (Nevitt et al. 2004, 
Dell’Ariccia et al. 2014). D’autre part il est difficile dans ces expériences de faire la part du nombre 
d’oiseaux qui ont initialement été attiré par odeur de ceux qui ont utilisé des indices sociaux visuels 
après que les premiers individus aient convergé vers les sources d’odeur (Grünbaum & Veit 2003, 
Nevitt et al. 2004).  
Chez le grand albatros, une analyse de la structure fine des trajectoires (<10km) à l’approche 
de capture de proies reportent que les approches contre le vent précédant les captures commencent à 
environ 2.5km, tandis que celles qui ne semblent pas remonter d’odeur par le vent interviennent à 
environ 1.5km, avec dans le cas des maximums observés vers 5km (Nevitt et al. 2008). Les auteurs se 
sont arbitrairement limités à une échelle <10km qui leur paraissait plus plausible, mais évoquent un 
cas anecdotique suggérant une approche par olfaction depuis une distance de 20km. Les auteurs 
discutent également dans cette étude que les quelques données existantes sur la structure des yeux des 
albatros suggèrent une vision adaptée à la détection de mouvements à l’horizon (Nevitt et al. 2008). 
Une étude récente a comparé la structure oculaire d’océanites (taille d’une hirondelle)  avec celles de 
fulmars boréaux (taille d’un pigeon), qui répondent peu aux odeurs, et conclut que les océanites 
auraient un rayon de perception d’objets d’une taille donnée 6 fois inférieure à celui des fulmars 
(Mitkus et al. 2016). Les fulmars peuvent être attirés par des bateaux jusqu’à 30km (Pirotta et al. 
2018), ce qui suggère donc que les océanites pourraient potentiellement discerner les mêmes bateaux à 
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5-6 kilomètres, mais des agrégations d’oiseaux de leur taille pourraient être très difficile à détecter 
visuellement à de telles distances pour eux. 
Dans une étude récente des puffins de Scopoli en reproduction dont les capacités olfactives 
avaient été temporairement inactivées ont été équipés de GPS et laissés se comporter 
« naturellement » (Padget et al. 2017). Leurs trajets d’approvisionnement montrent que leurs phases 
de retour au nid sont plus longues et moins rectilignes que les oiseaux témoins, et qu’ils semblent 
essentiellement se baser sur de la navigation à l’estime pour atteindre des côtes qu’ils suivent ensuite 
jusqu’à leur colonie. En revanche, leurs trajets à l’aller ont les mêmes caractéristiques que les oiseaux 
témoins, leurs comportement de recherche en zone restreinte est indifférentiable de celui des oiseaux 
témoins, et leur succès de pêche similaire. Cela indique que ces oiseaux peuvent, et ont probablement 
l’habitude de localiser leurs zones de proies sans l’aide de l’olfaction (Padget et al. 2017). 
VI.2.2.b. Généralisation aux oiseaux marins 
Les procellariiformes ont un bulbe olfactif beaucoup plus développé que les autres oiseaux marins 
(Bang 1966, B. G. Bang & Cobb 1968). Cet attribut pourrait tout aussi bien leur servir à la navigation à 
large échelle, à la reconnaissance du partenaire qu’à l’éventuelle détection de proies à fine échelle 
spatiale (Nevitt 2008). Toutefois ce sont les seuls oiseaux marins (volants) à avoir été observé 
répondre aux expériences d’épandage d’odeurs (Dell’Ariccia et al. 2014). Ces résultats dans l’ensemble 
suggèrent donc qu’une grande majorité d’oiseaux marins pourraient avoir un rayon de perception des 
ressources essentiellement limité en distance par leur vision. Il serait toutefois intéressant de faire des 
expériences d’épandage à proximité de colonies de procellariiformes équipés de GPS pour avoir un 
premier test plus rigoureux des  distances d’attraction olfactive chez différentes espèces. Il pourrait 
également être intéressant d’observer le comportement des pétrels à menton blanc vis-à-vis des 
bateaux de pêche, car on sait qu’ils continuent à prospecter de nuit, répondent aux odeurs et sont très 
attirés par les bateaux de pêche (Cherel et al. 1996). 
La détection directe de proies à la surface ne peut en tout cas probablement pas se faire à plus 
de quelques kilomètres chez les espèces se nourrissant de petites proies isolées, en revanche les indices 
sociaux pourraient largement augmenter ce rayon de perception d’un facteur 10 pour les espèces se 
nourrissant sur des regroupements de proies (Nevitt et al. 2008, Thiebault, Mullers, Pistorius, & 
Tremblay 2014, Pirotta et al. 2018). 
Enfin, le cas des frégates qui volent à plusieurs centaines de mètres d’altitude (Weimerskirch 
et al. 2016) pose également la question de leur acuité. Il a été montré que différentes espèces de 
rapaces aux stratégies de recherche contrastées (vol à haute altitude chez les aigles, plus basses chez 
les faucons ou depuis le sol chez le caracara) peuvent avoir des acuités très différentes (Potier et al. 
2016, 2018), mais qu’elles restent largement supérieures chez le caracara qui se nourrit au sol à celle 
de corneilles qui ont un comportement alimentaire similaire (Potier et al. 2016), suggérant une 
certaine inertie phylogénétique. A ma connaissance on ne sait rien de l’acuité des frégates. 
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VI.2.3. Perception d’indices indirects 
VI.2.3.a. Stratégies de recherche en réseau 
Au-delà de la détection d’agrégations d’oiseaux en train de se nourrir, dont la portée de perception 
peut dépendre de la taille de l’agrégation (Irons 1998, Thiebault, Mullers, Pistorius, & Tremblay 2014), 
les oiseaux marins pourraient également utiliser une stratégie de recherche en réseau  où des individus 
solitaires ou en petits groupes prospectent à portée visuelle de leurs voisins et peuvent ainsi détecter 
leurs éventuels brusques changements de direction (Wittenberger & Hunt 1985, Deygout et al. 2010). 
L’hypothèse est ancienne, et a récemment commencé à être décrite dans certains cas de manière assez 
convaincante chez les fous du Cap, où la stratégie semble employée au moins dans les premiers 
kilomètres du trajet d’approvisionnement (Thiebault, Mullers, Pistorius, Meza-Torres, et al. 2014), et 
chez des oiseaux marins tropicaux dont le vol en formation lâche coordonnée a été visualisé par les 
radars des bateaux (Assali 2017).  
Ce type de comportement social est évidemment conditionné par la densité locale des oiseaux 
(Deygout et al. 2010), et pourrait être renforcé par le départ en petits groupes de la colonie connu chez 
les fous du Cap par exemple (Nelson 2005). Chez ces espèces, la capture de proies peut être facilitée 
par la présence de congénères, dont les plongées successives désorganisent et désorientent les bancs 
de poisson (Lett et al. 2014, Thiebault et al. 2016), mais il est possible que ces petits groupes 
permettent également d’augmenter la surface effective de prospection par effet de réseau. Il est difficile 
de savoir si ce type de stratégie est possible chez les oiseaux marins pélagiques comme les albatros (et 
en particulier les grands albatros) qui ont un très grand rayon de prospection et qui semblent toujours 
quitter seuls la colonie (Tickell 2000), même si ceux-ci sont connus pour être attirés par des 
agrégations de prédateurs sur les grands bancs de krill (Grünbaum & Veit 2003), ou pour suivre des 
cétacés en mer avant même que ces cétacés ne se nourrissent (Sakamoto et al. 2009). 
VI.2.3.b. Recherche en zone restreinte 
Comme nous l’avons vu au chapitre 1 et en introduction, la stratégie de recherche en zone restreinte 
(« ARS ») peut souvent permettre d’augmenter ses taux de rencontres en particulier lorsque ces 
recherches restreintes sont démarrés après la détection d’indices de présence de proies (Benhamou 
1992, 2007). Chez les fous de Bassan, une importante proportion des proies sont effectivement 
capturées pendant les ARS (Hamer et al. 2009).  
Néanmoins, il n’est pas clair dans quelle mesure c’est la détection de proies qui déclenchent les 
ARS chez différentes espèces d’oiseaux marins, ou la détection d’indices d’habitat (Nakamuta 1985, 
Hills et al. 2004, Weimerskirch et al. 2007). La seule espèce d’oiseau marin pour laquelle la question a 
été posée est le grand albatros, et il semble que les captures de proies ne sont pas particulièrement 
suivies d’ARS (Weimerskirch et al. 2007). Chez cette espèce un grand nombre de proies semblent 
capturées de façon isolée, et ne pas former d’agrégation (Weimerskirch, Gault, et al. 2005) ce qui ne 
prédit en effet pas des comportements d’ARS en réponse à la détection de proies (chapitre 1). Le 
comportement d’ARS chez cette espèce est sans doute lié à la reconnaissance d’habitats favorables à 
l’émergence de proies, et il a été suggéré que les zones de pentes de plateau où ils concentrent souvent 
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leurs efforts de recherche pourraient générer des odeurs spécifiques qui leur permettent d’identifier 
ces zones (Nevitt 2008). Nous avons en tout cas montré dans le cadre d’un Master que j’ai co-encadré 
(Fontenille 2016) que beaucoup de ces ARS ne sont pas liées, voire ne contiennent aucune interaction 
avec des bateaux et sont donc a priori liées à la détection d’indices « naturels ».  
Les ARS à large échelle chez de nombreux albatros et pétrels sont effectivement probablement 
souvent liées à des stratégies de recherches dans des habitats spécifiques (Pinaud & Weimerskirch 
2007). Les ARS à beaucoup plus fine échelle détectées chez beaucoup d’autres espèces (e.g. Mendez, 
Borsa, et al. 2017) pourraient davantage représenter des comportements d’exploitation des ressources 
que de recherche (Bennison et al. 2018), malgré le terme générique de « ARS ». Néanmoins là encore 
le manque de données sur les proies, ou même sur les tentatives de capture de proies, incite à la 
prudence dans les conclusions (Bennison et al. 2018). 
VI.3. Le cadre de l’écologie cognitive 
J’ai essayé dans cette thèse de faire le lien entre les dynamiques supposées de l’environnement et les 
niveaux de flexibilité des comportements d’approvisionnement de différents oiseaux marins, à travers 
le cadre théorique de l’écologie cognitive (Dukas 1998). L’application de cette approche à l’étude 
comparative des stratégies d’approvisionnement des oiseaux marins s’est révélée limitée par le 
manque de compréhension et de données sur la distribution et la dynamique des ressources. J’ai 
proposé de revoir et nuancer en particulier la dichotomie tropical/non-tropical dans les stratégies 
d’approvisionnement des oiseaux marins (Weimerskirch 2007), et de plutôt raisonner au cas par cas 
en fonction du comportement des proies (Cecere et al. 2013, e.g. voir Courbin et al. 2018). Le 
raisonnement est circulaire tant que l’on n’a pas de données sur la distribution et l’abondance des 
proies en mer, ce qui restera le cas encore longtemps probablement.  
Toutefois si on accepte l’idée que les oiseaux marins différent dans leurs stratégies 
d’approvisionnement essentiellement sur les informations qu’ils utilisent pour chercher leurs proies, 
ce que je pense avoir illustré assez clairement maintenant, alors le cadre de l’écologie cognitive peut 
permettre de faire d’autres prédictions, sur les structures cérébrales et sur les traits d’histoire de vie 
des différentes espèces. 
VI.3.1. Variations des structures neurosensorielles des oiseaux marins 
Nous avons déjà évoqué les apparentes variations dans les systèmes olfactifs de différentes familles, 
avec les narines modifiées et les importants bulbes olfactifs des Procellariiformes (Bang 1966, B. G. 
Bang & Cobb 1968). Nous avons discuté de quelques-unes des variations dans les structures oculaires 
(Mitkus et al. 2016). On peut ajouter à ces observations l’adaptation de la structure oculaire aux 
changements air/eau chez les espèces plongeuses, qui impose certaines contraintes (Martin 1998).  
Il apparait clair que les oiseaux marins présentent des adaptations neurales et sensorielles à 
leur écologie alimentaire. Il pourrait être intéressant de généraliser davantage ces comparaisons. A ma 
connaissance, depuis les études de Bang dans les années 60 sur les bulbes olfactifs de 
Procellariiformes, il n’y a pas eu d’examen approfondis des structures cérébrales chez les oiseaux 
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marins. En particulier, il pourrait être assez révélateur de comparer l’hippocampe, la zone du cerveau 
habituellement dédiée à la mémoire spatiale chez les vertébrés (O’keefe & Nadel 1978). Les oiseaux qui 
cachent leur nourriture et doivent se rappeler à un instant donné de multiples caches, ont 
généralement des hippocampes plus développés que la moyenne (Healy et al. 2005). On pourrait 
étendre ce raisonnement aux oiseaux marins et prédire que les espèces d’oiseaux marins qui 
mémorisent des zones profitables précises de l’océan pourraient avoir des hippocampes plus 
développés que les oiseaux qui se basent sur des stratégies opportunistes de glanage d’information, ou 
que les oiseaux marins qui sont dans des environnements si prévisibles que des stratégies fixes de 
préférence de direction sont suffisamment efficaces.  
Plus « simplement », de nombreuses études comparent les tailles de cerveau entre différents 
groupes et espèces d’oiseau, ou d’animaux en général (Healy & Rowe 2007). L’idée est que cette 
mesure est relativement facile à faire puisqu’elle ne nécessite que de mesurer le volume de la boite 
crânienne (Iwaniuk & Nelson 2002), et qu’on peut faire l’hypothèse qu’un cerveau plus gros est plus 
couteux (Isler & van Schaik 2006) en terme de développement, d’entretien en particulier énergétique, 
de masse supplémentaire pour le vol, etc. L’argument d’optimalité suggère donc que les gros cerveaux 
représentent une adaptation particulière, et certaines études suggèrent que cela puisse refléter une 
certaine flexibilité comportementale, au moins lorsque l’on ne compare pas des organismes trop 
éloignés (Healy & Rowe 2007, Sol 2009, Chittka & Niven 2009). Il existe déjà des données sur la taille 
de cerveau de différents oiseaux marins, qui ont été intégrées à des analyses comparatives plus larges 
sur les oiseaux en général (e.g. Iwaniuk & Nelson 2003), mais à ma connaissance aucune étude n’a 
discuté ou cherché à détailler les co-variations de volume cérébral des oiseaux marins à leurs stratégies 
d’approvisionnement.  
VI.3.2. Variations des traits d’histoire de vie 
L’hypothèse originale de la pauvreté, de l’imprévisibilité du milieu marin venait de l’observation que 
les oiseaux marins ont des stratégies d’histoire de vie extrêmes (Lack 1968, Ricklefs 1990, Dobson & 
Jouventin 2007), avec de très longues durées de vie, des nichées peu fréquentes et très réduites, un 
temps à maturité long, etc. On a vu que cette limite de l’imprévisibilité notamment n’était pas très utile 
pour comprendre les variations de stratégies d’approvisionnement des oiseaux marins. Il semblerait 
qu’ils se soient au contraire adaptés dans une certaine mesure à exploiter l’information disponible 
pour s’approvisionner (Dukas 1998, Evans et al. 2016). Néanmoins ces adaptations comportementales, 
et les évidentes adaptations morphologiques des oiseaux marins (capacités de locomotion etc.) ont pu 
elles-mêmes contraindre les traits d’histoire de vie vers des stratégies assez extrêmes. Les oiseaux 
marins ont en commun des stratégies d’histoire de vie extrêmes, mais au sein des oiseaux marins, il 
existe quand même d’importantes variations dans les traits d’histoire de vie (Dobson & Jouventin 
2007). Sont-elles corrélées aux stratégies d’approvisionnement, comme le prédisait Lack sur la base de 
d’observations préliminaires (Lack 1968)?  
La seule étude factuelle sur le sujet à ma connaissance (Dobson & Jouventin 2007) a étudié le 
lien entre rayon de prospection et des paramètres sur le taux de reproduction (fréquence annuelle ou 
biannuelle de reproduction, durée de l’incubation, de l’élevage du jeune) et sur le développement 
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(nombre d’œufs, masse de l’œuf) chez 43 espèces d’albatros et de pétrels. Il apparait en effet que les 
espèces à plus grand rayon de prospection ont des taux de reproduction et des développements plus 
lents, même en contrôlant par la masse et la phylogénie (Dobson & Jouventin 2007). Aucune étude n’a 
cherché à étendre ce résultat à d’autres oiseaux marins.  
L’examen rapide des caractéristiques des espèces d’oiseaux marins données en appendice de 
(Schreiber & Burger 2001) indique que beaucoup des familles d’oiseaux marins qui se nourrissent 
essentiellement loin des côtes (albatros, fous, frégates, de nombreux genres de pétrels et de puffins, 
alcidés) n’élèvent qu’un seul poussin. A l’inverse les familles d’oiseaux marins volant qui élèvent 
plusieurs poussins à la fois (cormorans, pélicans, skuas, mouettes et sternes) s’approvisionnent 
généralement près des côtes (Schreiber & Burger 2001). Sans avoir mené d’analyses statistiques 
poussées, il semble que cette corrélation résiste à l’hypothèse d’une inertie phylogénétique (les 
cormorans et les pélicans sont apparentés aux fous et frégates, les alcidés aux mouettes et sternes), à 
l’ordre de grandeur des masses corporelles (les albatros et les pélicans font partie des plus gros oiseaux 
volants de la planète, les alcidés, de nombreux pétrels sont souvent plus petits que de nombreux 
laridés), ou encore aux variations de latitudes dans les distributions (les sternes, les mouettes, les 
albatros, les pétrels se rencontrent par exemple sous toutes les latitudes). Il semble donc effectivement 
que le rayon de prospection des espèces, qui on l’a vu résulte en grande partie de la dispersion des 
ressources consommées par l’espèce, soit lié à de fortes contraintes sur les taux de reproduction. 
Se peut-il que certaines des variations dans les traits d’histoire de vie des oiseaux marins 
reflètent également leurs différentes capacités à utiliser de l’information pour leurs stratégies 
d’approvisionnement ? Il est souvent supposé que le délai à maturité souvent assez long chez les 
oiseaux marins représente une phase d’apprentissage des techniques d’approvisionnement (Hazen et 
al. 2012, Jeudi de Grissac 2016, Orgeret et al. 2016). Les variations dans ce délai à maturité sont-elles 
liées à des stratégies de recherche plus ou moins complexes cognitivement, qui demandent en 
particulier souvent un temps long pour le développement complet du cerveau ? Il est assez 
remarquable que les fous tropicaux et les frégates, dont on a vu la flexibilité dans les décisions 
d’approvisionnement à large échelle, et qui sont connus pour leur grande plasticité comportementale 
(Mendez 2017, Gilmour et al 2018), que ces espèces aient des durées de soins parentaux post-envol 
aussi longs, extrêmes parmi les oiseaux marins, et parmi les pélécaniformes également (Schreiber & 
Burger 2001, Nelson 2005). Chez de nombreux ordres d’oiseaux, les faibles taux de croissance sont 
corrélés à une augmentation de la taille du cerveau (Iwaniuk & Nelson 2003). En particulier chez les 
Pélécaniformes (10 espèces étudiées, non précisées lesquelles), la taille du cerveau corrèle 
positivement avec la durée de soins post-envol (Iwaniuk & Nelson 2003).  
Aucune étude à ma connaissance n’a cherché à lier à la fois les traits d’histoire de vie, l’écologie 
des espèces, et leurs structures neurosensorielles (Iwaniuk & Nelson 2003, Dobson & Jouventin 2007, 
Healy & Rowe 2007, Sibly et al. 2012). De manière générale pourtant, de nombreuses études suggèrent 
que les observations classiques que les traits d’histoire de vie ne co-varient pas entre eux de façon 
indépendante (i.e. les espèces longévives ont des taux de reproduction faibles, et inversement) 
s’étendent à des « syndromes » plus larges. Les espèces longévives ayant a priori plus de chances 
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d’avoir des environnements changeant au cours de leur vie, il ne serait pas surprenant qu’elles se 
basent sur des stratégies de mémorisation pour s’adapter plus vite à ces changements que par sélection 
naturelle (hypothèse du « tampon cognitif » : Sol et al 2007).  
Il me semble que ces pistes sur les liens entre écologie alimentaire d’un côté et les traits 
d’histoire de vie et les structures neurosensorielles de l’autre, mériteraient d’être creusées davantage 
chez les oiseaux marins. Elles pourraient aider à mieux comprendre quelles informations semblent 
importantes dans les stratégies d’approvisionnement des oiseaux marins, et éventuellement à mieux 
mettre à jour la limite des plasticités cognitives au niveau des ordres, familles, espèces ou populations 
d’oiseaux marins. 
VI.4. Comparaison aux stratégies d’autres organismes 
 Il pourrait être intéressant de comparer les stratégies d’approvisionnement des oiseaux marins avec 
d’autres organismes non apparentés qui font face à des contraintes comparables. Je propose ici trois 
pistes de comparaison qui me semblent intrigantes. 
VI.4.1. Prédateurs sous-marins 
Par rapport aux oiseaux marins étudiés ici, les prédateurs sous-marins ne peuvent pas compter sur 
d’importants rayons de perception visuels pour rechercher leurs proies, ou détecter des agrégations de 
conspécifiques. Différentes stratégies peuvent permettre de s’adapter à cette contrainte : augmenter 
son rayon de perception par d’autres sens (par exemple l’ouïe et l’écholocation chez les cétacés (Tyack 
2000)), être capable d’endurer d’importantes phases de jeûne (de nombreux requins (Wetherbee et al. 
2004)), ou bien encore adopter un comportement résidentiel dans des habitats favorables (Chilvers et 
al. 2003), etc. L’écologie d’approvisionnement et en particulier de recherche de nombreuses espèces 
marines est difficile à étudier car on ne peut pas suivre les individus, comme dans le cas des oiseaux 
marins. Il est toutefois possible d’étudier les phoques, otaries et manchots qui élèvent des jeunes à 
terre et vont se nourrir en mer. 
Chez ces espèces, la détection par l’odeur apparait possible (Kowalewsky et al. 2006, Wright et 
al. 2011, Amo et al. 2013), mais là encore les rares données suggèrent des attractions de l’ordre de 2km 
maximum, quand les trajets font souvent plusieurs dizaines de kilomètres. Il est remarquable de 
constater que ces espèces sous-marines qui font de l’approvisionnement à place centrale sont 
présentes quasiment uniquement dans des régions de hautes latitudes, où l’océanographie génère des 
zones d’agrégation de proies a priori plus prévisibles à fine échelle spatiale qu’en milieu tropical par 
exemple. Même dans le cas des quelques espèces trouvées à des latitudes plus tropicales (ex : phoque 
moine d’Hawaï, otaries et manchot aux Galápagos), il semble que les individus soient dans des régions 
où l’océanographie génère des eaux plus froides qui ne peuvent pas être considérées tropicales dans 
leurs processus de productivité primaire et/ou qu’elles se nourrissent sur les récifs et les monts sous-
marins dont la localisation est prévisible (e.g. Parrish et al. 2000).  
Selon cette hypothèse d’une forte contrainte sur le rayon de perception, on pourrait donc 
s’attendre à des associations beaucoup plus fortes et à beaucoup plus fine échelle entre les prédateurs 
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sous-marins et des structures océanographiques prévisibles dans lesquels concentrer la recherche, que 
pour les oiseaux marins volants aux rayons de perception plus larges. Je ne crois pas qu’il y ait d’étude 
comparative directe testant cette hypothèse, mais de nombreuses études indépendantes existent sur 
les associations d’espèces différentes avec des mêmes structures océaniques (e.g. Bost et al. 2009). 
Tester quantitativement cette hypothèse serait intéressant : si contrairement à la prédiction les oiseaux 
marins ont des associations aussi fines que les prédateurs sous-marins, cela pourrait suggérer que les 
associations des proies avec ces structures sont effectivement très fortes. 
VI.4.2. Vautours 
Les vautours par de nombreux aspects partagent des contraintes communes avec les oiseaux marins en 
termes d’approvisionnement. Notamment, il est très souvent proposé qu’ils se nourrissent de 
ressources (charognes) dont la distribution est a priori imprévisible au moins à fine échelle spatiale 
(e.g. Cortés-Avizanda et al. 2012). Ils ont adopté des caractéristiques morphologiques qui leur 
permettent de couvrir de vastes distances de recherche à faible coût énergétique (Wilson et al. 2013, 
Duriez et al. 2014), ils se reproduisent généralement en colonies, ils sont connus pour se nourrir en 
groupes (Cortés-Avizanda et al. 2012, Duriez et al. 2012) et être capables de faire de 
« l’approvisionnement en réseau » où ils détectent les changements de comportement des voisins à 
portée de vue (Deygout et al. 2010). Dans de nombreuses régions, différentes espèces cohabitent en 
sympatrie, partagent en grande partie les mêmes charognes, mais peuvent différer de façon fine sur 
leurs stratégies de recherche (Cortés-Avizanda et al. 2012). Comme les oiseaux marins tropicaux, on 
pourrait s’attendre théoriquement à ce qu’ils ne fassent pas particulièrement preuve de fidélité spatiale 
individuelle (Switzer 1993, Buckley 1996, 1997, Harel et al. 2017).  
Les vautours par leur taille ont permis de nombreuses études de suivi par GPS et autres 
appareils de bio-logging (Wilson et al. 2013, e.g. Monsarrat et al. 2013, Harel et al. 2017). Dans de 
nombreux cas les mouvements d’individus en particulier sont suivis depuis la colonie pendant de 
longues périodes (e.g. Monsarrat et al. 2013). Malgré ça et la ressemblance avec les oiseaux marins il 
est assez amusant de constater que ces études n’utilisent pas du tout les mêmes outils d’analyse que 
celles sur les oiseaux marins, et se basent beaucoup sur la définition de domaines vitaux individuels 
pour caractériser l’utilisation de l’espace à large échelle spatiale (Carrete & Donázar 2005, e.g. 
Monsarrat et al. 2013). Les comparaisons directes sont donc difficiles. Néanmoins il me semble que 
dans de nombreux cas, les domaines vitaux individuels ainsi calculés ne sont pas centrés autour de la 
colonie mais présentent des biais directionnels, qui varient d’un individu à l’autre, et qui suggèrent que 
les stratégies individuelles sont effectivement influencées par des effets de familiarité (Monsarrat et al. 
2013). Il serait intéressant de comparer leurs stratégies de fidélité spatiale (persistance notamment) à 
celles des oiseaux marins, tropicaux ou non, mais notamment à celles des frégates. 
VI.4.3. 43 Abeilles et guêpes coloniales 
Les ouvrières d’hyménoptères qui partent s’approvisionner dans l’environnement pour la ruche font 
face à une contrainte majeure par rapport aux oiseaux marins : elles ont une durée de vie beaucoup 
plus courte (Chittka & Niven 2009, Osborne et al. 2013). Depuis peu, il existe des données sur la 
succession de tous les trajets d’approvisionnement d’une ouvrière au cours de sa vie (Capaldi et al. 
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2000, Osborne et al. 2013) depuis les premiers vols d’orientation autour de la ruche (l’ouvrière reste 
très près de la ruche, et « l’observe » depuis plusieurs angles différents pour apprendre des points de 
repère). Ces données révèlent que la plupart des ouvrières établissent très rapidement après quelques 
vols d’orientation courts une stratégie de fidélité où elles font des allers retours à un site distant de 
ressources pendant une longue série de trajets, avant éventuellement de changer pour répéter la même 
stratégie sur un deuxième site, et mourir au bout de quelques jours (Osborne et al. 2013). Leur 
efficacité de navigation au retour vers la colonie augmente très rapidement (Mandal et al. 2017, 2018). 
Ce comportement des ouvrières d’abeille contraste fortement avec ce qu’on observe de 
l’ontogénie des stratégies de vol autour de la colonie chez les jeunes oiseaux marins tropicaux. Ceux-ci 
s’éloignent de la colonie seulement très progressivement à mesure de leurs vols successifs (Mendez, 
Prudor, et al. 2017), il n’y a aucune progression apparente dans leurs capacités de retour au nid à 
mesure des trajets successifs (résultats non montrés, plus faible que les parents, sans que l’on sache si 
c’est lié aux capacités de vol, d’orientation ou à des effets de motivation) et pas d’indices clairs qu’ils 
utilisent une stratégie de vols d’orientation, et enfin ils font montre de très peu de fidélité, même 
comparé à leurs parents. Tout cela suggère une différence fondamentale chez ces oiseaux marins 
tropicaux, qui ont « plus le temps » d’apprendre : les jeunes continuent à être nourris par leurs parents 
pendant cette phase (Nelson 2005), tandis que la fitness de la ruche est fortement conditionnée par le 
succès d’approvisionnement et la rapide capacité d’apprentissage de ses ouvrières (Raine & Chittka 
2008). Il serait intéressant de voir comment les ouvrières d’hyménoptères réagissent naturellement 
dans des environnements où les ressources sont moins persistantes à l’échelle de leurs trajets 
successifs, ou mieux, à des environnements où les ressources auraient des localisations variables à fine 
échelle spatiale mais persistantes à l’échelle du rayon de prospection des ouvrières, et de déterminer à 
quel niveau elles font preuve de plasticité dans leurs stratégies de fidélité face à ces variations. 
VI.5.  Conclusions et réflexions sur la conservation 
Cette thèse s’est attachée à décrire la flexibilité dans les décisions d’approvisionnement des oiseaux 
marins à des échelles diverses. Nos résultats suggèrent que les oiseaux marins traversent au cours de 
leur vie des phases de flexibilité variables dans leurs stratégies d’approvisionnement, dont les schémas 
sont complexes et encore difficilement explicables. Un point néanmoins revient souvent dans mes 
interprétations de ces différents phénomènes: les classes d’individus qui semblent moins contraintes 
dans leur efficacité à s’approvisionner dans une population (juvéniles nourris par leurs parents ou non, 
parents avec soins parentaux ou non, grands albatros dominants dans les agrégations aux bateaux) 
explorent davantage. Cette vision serait celle d’organismes peu enclins à la prise de risque : lorsque les 
conditions sont plus difficiles ils se basent sur l’exploitation de l’information disponible (Hills et al. 
2015). Mes recherches bibliographiques sur les réactions de la faune sauvage aux ressources 
anthropiques me donnent une impression similaire. 
VI.5.1. Réponses de la faune sauvage aux ressources anthropiques 
Les bateaux de pêche ne sont qu’une des nombreuses sources de nourriture rendue accessibles à la 
faune sauvage par des activités humaines (Oro et al. 2013). Ces ressources, comme les mangeoires 
pour oiseau des jardins, les appâts utilisés pour l’écotourisme (shark-feeding, supplémentation dans 
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les parcs), les restaurants-charniers pour la conservation des vautours, les décharges à ciel ouvert, etc. 
ont en commun de généralement créer des agrégations d’individus de différentes espèces, telles qu’on 
en croise rarement dans des conditions plus « naturelles ». Cela génère le même type d’impressions 
intuitives que les animaux autour sont irrésistiblement attirés par cette nourriture facile, et qu’ils 
pourraient en devenir dépendants (Oro et al. 2013). La qualité nutritionnelle de ces ressources est 
aussi souvent pointée du doigt (Jones & James Reynolds 2008, Grémillet et al. 2008), et leur forte 
prévisibilité supposée (potentiellement relativement aux proies naturelles, par exemple dans le cas des 
vautours) souvent mise en avant pour expliquer ces fortes agrégations malgré les éventuels 
désavantages à les utiliser. 
Pourtant il semble que dans la majorité des cas, à l’échelle des populations voire des individus, 
ces ressources, comme les bateaux, ne constitueraient qu’une source de nourriture parmi d’autres 
(Jones & James Reynolds 2008). Des études de photo-identification sur des requins dans les zones 
d’appâts suggèrent que de nombreux individus sont des utilisateurs occasionnels et non des piliers de 
comptoir (Begue 2017). Chez les oiseaux des jardins, l’utilisation de mangeoire a donné lieu à un débat 
sociétal sur les risques de dépendance notamment. Une revue de la littérature a montré que la part des 
graines et autres suppléments anthropiques apportés dans les mangeoires était assez faible dans le 
régime alimentaire des populations, qui continuaient de se nourrir largement de proies naturelles, en 
plus des apports humains (Jones & James Reynolds 2008, Galbraith et al. 2017). Chez les vautours 
dans les Causses Françaises, les individus semblaient privilégier les proies « naturelles » aux charniers 
artificiels lorsqu’elles étaient disponibles (Monsarrat et al. 2013), et l’apparente prévisibilité spatio-
temporelle des charniers n’affecte que peu leurs routines de vol (Fluhr et al. 2017). L’utilisation de GPS 
sur des cigognes vivant à proximité de décharges montre que leurs efforts pour utiliser les décharges 
augmentent surtout pendant l’élevage du poussin (Gilbert et al. 2016). Dans beaucoup de cas, il n’est 
pas possible de suivre les mouvements des individus et donc de différencier la part de chances de 
rencontre de la part de force d’attraction. De manière générale, il semble tout de même que 
l’attractivité de ce type de ressources anthropiques soit à relativiser. Leur attractivité apparente serait-
elle en fait un indicateur de la faible disponibilité de ressources alternatives pour la faune sauvage ? 
VI.5.2. Réponses de la faune sauvage aux changements climatiques 
Les changements climatiques vont très certainement modifier la distribution des proies des oiseaux 
marins (Parmesan 2006, Doney et al. 2012) : faire disparaitre certaines zones riches en proies, en faire 
apparaitre d’autres ailleurs, ou déplacer les habitats favorables (Péron et al. 2012, Weimerskirch et al. 
2012, Krüger et al. 2018). Par exemple, dans l’océan austral les projections climatiques prédisent que 
le front polaire va progressivement se déplacer vers le sud (Péron et al. 2012). Les manchots royaux 
adultes qui se reproduisent à Crozet se dirigent quasi invariablement vers ce front pour 
s’approvisionner, et semblent augmenter leur rayon de prospection lorsque le front est plus loin de la 
colonie (Bost et al. 2015). Néanmoins on a vu que le rayon de prospection n’est pas  extensible à 
l’infini. Dans le cas des manchots royaux à Crozet, il y a fort à craindre que leur reproduction ne sera 
bientôt plus possible dans l’archipel (Péron et al. 2012, Bost et al. 2015).  
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Plus généralement il est souvent supposé que la plasticité comportementale peut permettre 
aux organismes de faire face aux changements environnementaux (Williams et al. 2008, Sih et al. 
2011). La plasticité comportementale a néanmoins ses limites, et les comprendre est indispensable 
pour mieux prédire si, et comment les organismes pourront faire face à ces changements (Mery & 
Burns 2010, Snell-Rood 2013). Parmi mes résultats, ceux qui me semblent le plus intéressant pour 
illustrer les difficultés actuelles à comprendre les limites de la plasticité comportementale sont ceux 
obtenus sur les juvéniles de fous à pieds rouges et de frégates à Europa. 
Nos résultats sur les juvéniles à Europa montrent qu’ils sont très flexibles : ils font preuve de 
peu de fidélité spatiale, et différents juvéniles partant en même temps ont de bonnes chances de partir 
dans des directions différentes. Cela semble aller à l’opposé de ce qui est observé chez les oiseaux 
marins sans phases de soins parentaux post-envol, où les juvéniles quittant leur nid ont souvent des 
mouvements initiaux assez stéréotypés et partent tous dans la même direction passer leurs premiers 
mois très loin de la colonie, qui suggère un fort déterminisme génétique (Weimerskirch et al. 2006, 
Jeudi de Grissac 2016). Notons que chez les manchots du Cap (Sherley et al. 2017), ce type de 
comportement pousse les juvéniles à se rendre dans des zones qui abritaient historiquement 
d’importants stocks de proies qui ont disparu du fait des changements climatiques et/ou de la 
surpêche. Les adultes de manchots du Cap quant à eux ont suivi les mouvements de leurs proies et ont 
changé leurs zones d’alimentation (Sherley et al. 2017). Il en résulte une population vieillissante qui se 
reproduit peu et est vouée à disparaitre. Peut-on en conclure que les juvéniles à Europa, par leur plus 
grande flexibilité, pourraient mieux faire face à des changements de leur environnement ? Ce n’est pas 
aussi simple. Dans le cas des frégates, ce déterminisme juvénile dans la direction des mouvements 
s’exprime, mais seulement après la phase de soins post-envol (Weimerskirch et al. 2016).  
Nos résultats montrent aussi que la rapidité avec laquelle les juvéniles adoptent des 
comportements similaires aux parents dépend largement des comportements mesurés. Chez les fous à 
pieds rouges, les jeunes augmentent progressivement leur rayon de prospection à mesure de leurs vols 
successifs (Mendez, Prudor, et al. 2017). Au bout de plusieurs semaines ils sont encore très loin 
d’atteindre celui de leurs parents. Chez une espèce proche il a été montré en revanche qu’au bout de 
quelques semaines, les profondeurs de plongée des juvéniles sont comparables à celles des parents 
(Mellink et al. 2014). Nous montrons ici qu’en terme de propension à partir dans la même direction 
que les autres individus de la colonie, les juvéniles ont dès leurs premiers vols un comportement 
similaire à leur parents, et en revanche, non seulement leur fidélité spatiale d’un trajet à l’autre est plus 
faible que celle des parents, mais elle ne montre aucun signe de progression au cours des semaines. On 
fait souvent l’hypothèse naïve que les juvéniles, par leur plus grande flexibilité, sont plus à mêmes de 
faire face aux changements que les adultes. Tous les résultats qui s’accumulent sur le comportement 
des jeunes oiseaux marins montre que l’histoire est infiniment plus complexe. Cela signifie que selon 
les changements environnementaux particuliers que l’on redoute, on ne va pas prédire les mêmes 
réactions pour les différents individus, selon leur âge exact, leur espèce, etc. 
Ce raisonnement au cas par cas peut sembler décourageant. Il est impossible d’étudier avec ce 
niveau de détail toutes les espèces d’oiseaux marins. C’est pour cela que des généralisations théoriques 
Discussion Générale 
 
 
171 
 
par exemple via les théories de l’évolution, de l’approvisionnement optimal ou de l’écologie cognitive 
telle que nous l’avons proposé conservent tout leur intérêt (Mery & Burns 2010, Snell-Rood 2013). Au-
delà des arguments de sélection et d’optimisation, des modélisations de dynamique des populations 
intégrant les possibilités d’apprentissage pourraient également aider à mieux quantifier dans quelle 
mesure ces processus cognitifs sont importants face aux mécanismes d’adaptation par sélection 
naturelle, pour ces espèces au temps de génération long et à la longue espérance de vie. (ex : intégrer la 
possibilité d’apprentissage dans le modèle de Barbraud et al 2013, plutôt que la « simple » sélection 
naturelle par mortalité ?). Toujours est-il qu’en l’absence de meilleure information empirique, les 
prédictions théoriques sont les plus rationnelles, sans être forcément les plus exactes. J’espère avoir 
illustré au lecteur, par cette thèse, que la science est un aller-retour incessant entre développements 
théoriques, observations empiriques et questionnements appliqués, qui se nourrissent mutuellement. 
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Résumé 
 Comprendre les décisions prises par les organismes pour s’approvisionner en nourriture est 
essentiel pour anticiper leurs réactions aux changements de l’environnement. Les oiseaux marins en 
reproduction partent s’alimenter en mer depuis leur colonie. L’utilisation de GPS miniatures révèle 
qu’ils effectuent des trajets de dizaines jusqu’à des milliers de kilomètres en quête de proies pour 
lesquelles nous disposons de très peu d’informations. Les stratégies comportementales qu’ils utilisent 
pour augmenter leurs chances de rencontrer des proies dans l’environnement marin, et les 
implications que cela peut avoir vis-à-vis des activités humaines de pêche qui semblent attirer de 
nombreux oiseaux sont encore très partiellement comprises. Cette thèse propose de réexaminer ces 
questions en trois chapitres, à travers des simulations théoriques, l’analyse empirique de trajets 
enregistrés par GPS sur diverses espèces et populations d’oiseaux marins, et le croisement des trajets 
simultanés d’oiseaux et de bateaux de pêche. Premièrement, les simulations théoriques de marches 
aléatoires montrent qu’on ne peut pas se servir des phases de ligne droite dans un trajet pour conclure 
si les oiseaux anticipent où sont leurs proies, ce qui vient nuancer les conclusions de nombreuses 
études précédentes. L’analyse des biais dans les directions suivies par les oiseaux permet en revanche 
de  comprendre les informations qu’ils utilisent pour décider où s’approvisionner. Deuxièmement, les 
stratégies de fidélité spatiale individuelle sont comparées entre espèces, populations et contextes 
écologiques à l’aide de modèles statistiques multivariés (GLMM). De nombreux oiseaux marins font en 
effet preuve de fidélité individuelle dans la direction qu’ils prennent pour s’approvisionner depuis la 
colonie, suggérant l’utilisation de mémoire. Nous montrons que c’est également le cas de nombreuses 
populations et espèces d’oiseaux marins tropicaux, qui restent fidèles à une direction pendant 
plusieurs jours successifs. Ces résultats sont surprenants et difficiles à expliquer car la plupart des 
espèces étudiées ciblent des proies très dynamiques et disponibles à un endroit de façon très 
éphémère. Cela suggère que la mémoire pourrait être plus fréquemment utilisée par les oiseaux marins 
que ce que l’on supposait, au moins à large échelle spatiale. Finalement, nos analyses sur les réponses 
des albatros aux bateaux de pêche suggèrent que les albatros modulent leurs réponses en fonction de 
l’espèce et des contraintes énergétiques, et que les rencontres de bateaux ont peu d’influence sur les 
stratégies suivies par les individus lors de leur trajet suivant. Ainsi le comportement d’attraction aux 
bateaux de pêche pourrait être un phénomène local (à l’échelle du rayon de perception) et largement 
opportuniste. Globalement, nos résultats empiriques ancrés dans un socle théorique solide suggèrent 
que l’approvisionnement des oiseaux marins ne peut pas se résumer à rencontrer des ressources rares 
et imprévisibles, et semble pouvoir impliquer des processus de sélection des ressources rencontrées 
et/ou de choix entre utilisation de mémoire individuelle ou d’information publique. Les ressources 
anthropiques à ce titre pourraient ne constituer que des ressources parmi d’autres. De nombreux outils 
d’analyses utilisés ici sont facilement transférables à d’autres oiseaux marins ou d’autres prédateurs à 
place centrale. Elargir les comparaisons à d’autres organismes est en effet nécessaire pour mieux 
comprendre les variations complexes mises en évidence ici dans la plasticité comportementale et leurs 
conséquences vis-à-vis des changements environnementaux. 
Mots clés : approvisionnement, télémétrie par GPS, analyses comportementales comparatives, 
marches aléatoires, oiseaux marins, écologie de l’information, ressources anthropiques, pêcheries. 
  
Abstract 
 It is essential to understand how animals make foraging decisions to acquire food in order to 
better anticipate their responses to environmental changes. Breeding seabirds make central-place 
foraging trips at sea, from their colony. The deployment of small GPS devices on them reveals that they 
travel for tens to thousands of kilometers, in search of prey for which very little information is known. 
The behavioural strategies they use to increase their chances to encounter prey, and the implications of 
these strategies with regards to human fishing activities remain open questions. This thesis offers to 
examine these questions in three chapters, through theoretical simulations, empirical analyses of 
foraging trips of various species and populations of seabirds, and the spatiotemporal matching of 
seabirds and fishing vessels movements. First, our random walk simulations indicate that straight-line 
phases within path are not sufficient to conclude that seabirds anticipate where to find their prey, 
contrary to previous conclusions proposed in the literature. However it is possible and easy to analyze 
biases in the directions individuals follow when they forage, to infer which sources of information they 
use to decide where to forage. Second, we compare individual fidelity strategies between species, 
populations and/or ecological contexts through the use of multivariate statistical models (GLMM). 
Many seabirds display individual fidelity in the direction they forage from the colony, suggesting they 
rely on memory. Our results show that this is also the case in different species and populations of 
tropical seabirds, where individuals can remain faithful to a foraging direction for several consecutive 
days. These results are surprising and difficult to explain as the species we studied are targeting prey 
whose distribution is supposedly very stochastic and ephemeral. It suggests that the use of memory 
might be much more widespread in foraging seabirds than anticipated, at least for decisions at large 
spatial scales. Finally, our analyses on the responses of albatrosses to fishing boats suggest that their 
responses can be modulated according to species and energetic constraints, and that encounters of 
fishing boats during a foraging trip have little influence on the strategy used by individuals on their 
next foraging trip. The attraction of albatrosses to boats might be mainly a local process (at the scale of 
the perception range) and may be largely opportunistic. Overall, our empirical results anchored in a 
solid theoretical framework suggest that seabird’s foraging cannot be summarized as encountering 
rare and unpredictable resources, but might imply resource selection processes after resources are 
encountered, and/or a decision as to rely either on memory or public information. With that regard, 
anthropic resources may only be one type of resources among others for seabirds. Many of the 
analytical tools used here could be transferred to other seabirds and other central place foragers. 
Indeed, a wider comparative approach is necessary to understand the complex variations in 
behavioural plasticity observed here, and their consequences regarding future environmental changes. 
Keywords: foraging, central place, GPS telemetry, comparative behaviour, random walks, seabirds, 
ecology of information, anthropic resources, fisheries.  
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